Modulación opiácea de la percepción nociceptiva durante la habituación a un estímulo de peligro en el cangrejo chasmagnathus granulatus : correlatos ecológicos y posible valor adaptativo by Tomsic, Daniel
Modulación opiácea de la percepción nociceptiva
durante la habituación a un estímulo de peligro en
el cangrejo chasmagnathus granulatus : correlatos
ecológicos y posible valor adaptativo
Tomsic, Daniel
1993
Tesis Doctoral
Facultad de Ciencias Exactas y Naturales
Universidad de Buenos Aires
www.digital.bl.fcen.uba.ar
Contacto: digital@bl.fcen.uba.ar
Este documento forma parte de la colección de tesis doctorales de la Biblioteca Central Dr. Luis
Federico Leloir. Su utilización debe ser acompañada por la cita bibliográfica con reconocimiento de la
fuente. 
This document is part of the doctoral theses collection of the Central Library Dr. Luis Federico Leloir.
It should be used accompanied by the corresponding citation acknowledging the source. 
Fuente / source: 
Biblioteca Digital de la Facultad de Ciencias Exactas y Naturales - Universidad de Buenos Aires
UNIVERSIDAD DE BUENOS AIRES 
FACULTAD DE CIENCIAS EXACTAS Y NATURALES 
M O D U L A C I O N  O P I A C E A  DE LA P E R C E P C I O N  
N O C I C E P T I V A  D U R A N T E  L A  H A B I T U A C I O N  A  UN 
E S T I M U L O  DE P E L I G R O  EN E L  C A N G R E J O  
CHASMAGNA T H U S  G R A N U L A  T U S ,  CORRE L A T O S  
E C O L O G I C O S  Y P O S I B L E  V A L O R  A D A P T A T I V C ,  
Autor: D A N I E L  T O M S I C  
D i r e c t o r :  D r ,  HECTOR M A L D O N A D O  
LABORATORIO DE FISIOLOGIA DEL COMPORTAHIENTO ANIMAL 
DEPARTAMENTO DE CIENCIAS BIOLOGICAS 
Tesis para o p t a r  a1 titulo d e  
Doctor en Ciencias Biolbgicas 
R e s u m e n  
Se ha postulado que la morfina inhibe la respuesta de escape 
a un estimulo visual de peligro en el cangrejo Chasmagnathus 
granulatus debido a una accibn a nivel central, y que durante la 
habituacibn a dicho estimulo, se activaria un sistema opiaceo 
endbgeno que modularia negativamente la respuesta. La viabilidad 
de la hipbtesis de la accibn central moduladora fue analizada en 
una serie de experimentos, en 10s que se us6 como indicador, ademas 
de la respuesta de escape, la respuesta optomotora, es decir, un 
comportamiento inducido por un estimulo que "no" seRaliza peligro; 
y como droga inhibidora, ademas de la morfina, el amino6cido GABA, 
es decir, un inhibidor Aperif&ricoR de la actividad motora. Las 
mayores dosis de morfina con claro efecto inhibidor sobre la 
respuesta de escape no afectaron la respuesta optomotora, 
excluyendo asi la posibil idad de explicar la accibn de la droga 
sobre la primer respuesta, en terminos de efecto detrimental sobre 
la aferencia visual o sobre la capacidad motora. Una dosis de 75 
~ g / g  de morfina, administrada 30 min. antes de una sesibn de 
entrenamiento habituante a1 estimulo de peligro, produjo un 
descenso paralelo de la curva de habituacibn, conforme con lo que 
deberia esperarse si la droga tuviese una acc-ibn moduladora 
negativa sobre la respuesta. Dosis pre-entrenamiento de 100 ~ g / g  
de morfina o de 9 ~ g / g  de GABA, redujeron drasticamente la 
reactividad durante la sesibn de habituacibn, pero mientras la 
administracibn de morfina im p i d i b  la adquisicibn de la habituacibn 
de largo termino, la de GABA no afectb esa adquisicibn. Este 
resultado apoya la idea de que el efecto de la morfina se debe a 
una interferencia transitoria entre el estimulo y su significado 
innato de peligro. 
Para investigar el posible valor adaptativo de la gran 
propensibn de Chasmagnathus a adquirir rapidamente una habi tuacibn 
por largo tiempo, asi como el del sistema opiaceo endbgeno que la 
asistiria, se estudib y comparb su comportamiento con el de 
Pachygrapsus marmoratus, una especie f i 1 ogenbt icamente cercana pero - --  - 
ecol bgicamente distante. Los resul tados indicaron que Chasmagnathus 
posee una capacidad mucho mayor para habituarse que Pachygrapsus, 
mostrando una habi tuacibn de corto termino mas profunda, 
parcialmente mediada por una modulacibn opiacea endbgena, y una 
habituacibn de largo termino mas rapida y duradera, parcialmente 
mediada por la representacihn mn6sica de las claves del contexto. 
Se estudib tambien la capacidad para adquirir una habituacibn de 
largo termino en cangrejos de la misma especie pero de diferentes 
edades, demostrandose que 10s animales viejos exhiben una retencibn 
de la habituacibn claramente menor que 10s animales m6s jbvenes. 
El valor adaptativo de estas diferencias es discutido en 
consideracibn a las presiones ecolbgicas a las que se encuentra 
sometida cada especie, y a la correlacibn entre 10s cambios 
dependientes de la edad y un cambio ontogenico de habitat y de 
actividad exploratoria. 
Muchos de 10s resultados mostrados en esta tesis han sido 
parcial o totalmente publicados en 10s siguientes articulos: 
ill r 
CENTRAL EFFECT OF MORPHINE PRETREATMENT ON SHORT- AND LONG- 
TERM HAB ITUATION TO A DANGER STIMULUS IN THE CRAB CHASMAGNATHUS. 
Tomsic D. y Maldonado H. Pharmacology Biochemistry and Behavior, 
vol. 36, pp.: 787-793. 
MORPHINE AND GABA: EFFECT ON PERCEPTION, ESCAPE RESPONSE AND 
LONG-TERM HABITUATION TO A DANGER STIMULUS IN THE CRAB 
CHASMAGNATHUS. Tomsic D., Maldonado H. y Rakitin A. Brian Research 
Bulletin, vol. 26, pp.: 699-706. 
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"Todos creemos vi vir directamente inmersos en el mundo que nos 
rodea, sentir sus objetos y acontecimientos con precisidn, y vivir 
en el tiempo real y ordinario. Afirmo que todo eso no es mAs que 
una ilusidn perceptiva, dado que todos nosotros nos enfrentamos a1 
mundo desde un cerebro que se halla conectado con lo que estA <<ahf 
afuera>> a trav8s de unos cuantos millones de frlgiles fibras 
nerviosas sensoriales. Esos son nuestros dnicos canales de 
informacidn, nuestras l ineas vitales con la real idad. Estas fibras 
nerviosas sensoriales no son registradoras de alta fidelidad, dado 
que acentdan ciertas caracterfsticas del estfmulo, mientras que 
desprecian otras. La neurona central e s  un contador de historias, 
por lo que respecta a Ias fibras nerviosas aferentes, y nunca 
resul ta completamente fiable, permitiendo distorsiones de cual idad 
y d e  medida en una relacicin espacial forzada aunque isomcirfica 
entre <<fuera>> y <<dentro>>. La sensacidn es una abstraccidn, no 
una replica, del mundo real." 
V. B. Mountcastle, Johns Hopkins Med. J., 136: 109 (19751 
"Miramos hacia el pasado a travks de mil lones incontables de 
afios, y vemos la gran voluntad de vivir que lucha por salir del 
fango situado entre las mareas, que lucha de forma en forma y de 
poder en poder, que se arrastra por el suelo y l uego camina con 
confianza sobre 91, que lucha d e  generacidn en generacidn por 
dominar el aire, que se insinlfa en las tinieblas de lo profundo; 
la vemos levantarse contra sf misma con rabia y hambre y cambiar 
su forma por otra nueva, contemplamus cdmo se nos acerca y se hace 
mds parecida a nosotros, cdmo se expande, se elabora a sf misma, 
persigue su ob jet i vo inexorable e inconcebible, hasta al canzarnos 
a1 final y latir su ser a travBs de nuestros cerebros y nuestras 
arterias. .. Es posible creer que todo el pasado no es mds que el 
principio d e  un principio, y que todo lo que es y ha sido es sdlo 
el creplfsculo del alba. Es posible creer que todo lo conseguido por 
la mente humana no es sino el suefio antes del despertar. .. 
Surgirdn. .. d e  nuestro linaje mentes que volverdn su atencidn a 
nosotros en nuestra pequefiez y nos conocerdn mejor de lo que nos 
conocemos nosotros. LlegarA un dfa, un dfa en la sucesidn infinita 
de dfas, en que seres, seres que estdn ahora Iatentes en nuestros 
pensamientos y escondidos en nuestros l omos, se erguirdn sobre esta 
tierra como uno se yergue sobre un escambel y reirdn y con sus 
manos alcanzaran las estrellas. " 
H. G. Wells, Nature, 65: 326 (19021 
C A P I T U L O  I 
I N T R O D U C C I O N  
E s t u d i o  dwl c o m p o r t a m i w n t o  
Niveles de causalidad 
Los fisiblogos suelen explicar 10s fenbmenos biolbgicos en 
funcibn de lo que podriamos llamar las causas prbximas, esto es, 
10s mecanismos subyacentes que median desde la informacibn genbmica 
hasta el fen4meno que se describe. Por otro lado, 10s cientificos 
mAs interesados en el estudio de 10s procesos evolutivos tienden 
a explicar 10s mismos fenbmenos en terminos de causas dltimas, es 
decir, refiriendose a 10s mecanismos de adquisicibn de un genotipo 
a traves de la seleccibn natural. La falta de claridad en la 
distincibn entre causas prbximas y dltimas ha provocado largas 
discusiones en relacibn a 10s origenes del comportamiento. Asi, por 
ejemplo, cuando un cangrejo construye su cueva, podemos explicar 
tal comportamiento en funcibn de las contracciones musculares 
evocadas por 10s estimulos nerviosos generados en alguna parte del 
sistema nervioso central como respuesta a un estado motivational 
y fisiolbgico inducido por estimulos internos o externos. Podemos 
adn ir mas lejos y ahondar en 10s procesos bioquimicos y 
moleculares que tienen lugar para producir la transmisibn nerviosa 
y la contraccibn muscular, y adn mas all&... En otras palabras, 
podriamos completar un panorama bastante acabado de 10s mecanismos 
inmediatos que dan lugar a1 fenbmeno en estudio. Pero tambidn 
podemos explicar el comportamiento de construccibn de la cueva como 
el resultado de procesos de selecci6n que han conducido a1 
establecimiento de un genotipo de cangrejos constructores de cuevas 
en virtud de la ventaja adaptativa que tal comportamiento le 
confiere a la especie. Dentro de este marco expl icativo son de 
importancia las consideraciones acerca de las ventajas que la 
posesibn de una cueva le ofrecen a1 animal, tales como refugio 
contra predadores, condiciones ambientales adversas, 
enfrentamientos intraespecificos, etc. Aunque con menos precisibn, 
tambidn en este nivel de analisis es posible alcanzar un 
considerable grado de comprensibn de 10s mecanismos, ahora 
mediatos, que originan el comportamiento en estudio. Las causas 
pr6ximas estan referidas a la decodificacibn de los programas 
geneticos de un individuo; las causas 61 timas a 10s cambios de 10s 
programas genbticos a travks del tiempo y a los motivos de esos 
cambios. Estos dos niveles de investigacibn demandan el empleo de 
m&todos diferentes: para el estudio de 10s factores prbximos, el 
experiment0 es la herramienta ideal; para el estudio de 10s 
factores 6ltimos, el metodo comparativo es el mAs indicado. 
Con respecto a la habituacibn, muchos autores se han ocupado 
de estudiar 10s niveles prbximos y han logrado explicar algunos de 
10s mecanismos que median este proceso de aprendizaje. Otros 
autores en cambio, han puesto su atencibn en la causalidad 6ltima, 
concentrandose sobre 10s cambios en la respuesta comportamental 
como consecuencia de modif icaciones en el medio ambiente y en cbmo, 
tales cambios, favorecerian la supervivencia. Sin embargo, como lo 
sefialan Peeke y Petrinovich (1984 pAg.41, "ningQn nivel de estudio 
es e l  nivel, y el resultado obtenido en cada uno de bstos deberia 
utilizarse para desarrollar una visi6n causal completa de la 
naturaleza y la funci6n de 10s cambios en la respuesta 
comportamental." 
M&todos de campo y d e  laboratorio 
Contribuciones fundamentales a1 conocimiento biol6gico tales 
como el concept0 de evoluci6n fueron realizadas por cientificos 
naturalistas, cuyo principal instrumento consisti6 en la 
observaci6n cuidadosa y detallada de la ocurrencia de hechos 
relevantes, en su medio natural. La identificacihn y correcta 
interpretaci6n de tales acontecimientos requieren de gran pericia 
ya que un hecho relevante en sentido biol6gico no es necesariamente 
conspicuo ni frecuente. 
La principal ventaja del metodo d e  campo radica en que el 
comportamiento a observar ocurre en su ambiente natural con una 
minima intromisi6n del observador, es decir, sin la influencia de 
factores artificiales como es el caso del comportamiento de 
animales en cautiverio. Las variables que influyen el 
comportamiento, comprendidas las variables ecol6gicas, lo hacen en 
una combinaci6n natural y ejerciendo su acci6n en 10s niveles en 
que normalmente actban. Por lo tanto, si estas observaciones se 
realizan adecuadamente, proporcionan una base ideal para la 
formulacibn de hiphtesis. 
La mayor desventaja del metodo d e  campo radica en la 
imposibilidad de controlar las variables actuantes y en la 
dificultad de estudiar una respuesta aislada o parte de una 
respuesta. Ademas, ciertas combinaciones de variables, cuyos 
efectos podria ser interesante analizar, a veces no ocurren con 
suficiente frecuencia en la naturaleza. Puede arguirse que, si el 
fenbmeno tiene lugar de manera esporadica, bste carece de 
importancia. Sin embargo, la respuesta a un acontecimiento raro, 
como lo es el ataque certero de un predador, es uno de 10s eventos 
mis importantes en la vida de un organismo, que puede marcar la 
diferencia entre sobrevivir o morir. 
Los inconvenientes sefialados para el metodo de observacibn en 
el campo son salvados, aunque perdiendo algunas de sus ventajas, 
por el uso del mBtodo experimental en el laboratorio. Las 
condiciones perfectamente controlables permiten a1 experimentador 
emplear las variables en la combinacibn deseada y centrar su 
atencibn sobre las caracteristicas particulares de la respuesta que 
le interesa estudiar. En efecto, si se pretende aislar 10s procesos 
fisiol6gicos que subyacen a un comportamiento o se quiere entender 
cdmo un estimulo fisico es detectado, traducido y transmitido, 
dando origen a una respuesta, entonces el control que ofrece el 
laboratorio es esencial. Ademis, la correcta aplicacibn de 10s 
procedimientos de laboratorio proporciona una garantia para la 
reproducibilidad de 10s resultados, que hace de este metodo el 
ideal para la puesta a prueba de las hipbtesis. Por ejemplo, si 
quisi6ramos sopesar la validez de una propuesta tebrica, podriamos 
organizar la combinacibn especifica de estimulos que nos permitiese 
aceptarla o descartarla. En este sentido, 10s requisitos de la 
respuesta pueden ser manipulados para poner a prueba la hipbtesis. 
Definici6n y formas de estudio 
Thorpe, en la segunda edicibn de su LEARNING AND INSTINCT IN 
ANIMALS (1963) pas6 revista a la extensa bibliografia sobre 
habituaci6n en 10s diferentes phyla y propuso lo que hoy constituye 
la tipica definicibn de habituacibn: " ... e s  la disminucidn 
relativamente permanente de la respuesta como resultado de una 
estimulacidn repetida que no comporta recompensa o dafio. Es 
especifica del estimulo y no puede ser explicada por fatiga motora 
o adaptacidn sensorial." Una definicibn equivalente, pero que 
destaca dos caracteristicas del proceso relevantes para esta tesis, 
fue acuRada por Peeke (1984) : " es el decremento relativamente 
permanente d e  la predisposicidg a responder ante un estimulo, como 
resul tado d e  su presentacibn rei terada o constante; tal decremento 
e s  especf fico del estfmulo original, por lo que la respuesta puede 
ser reinstalada por un estimulo diferente d e  igual intensidad. " En 
ella, la habituacibn es definida por un decremento en la 
predisposici6n a responder y no por un decremento en la respuesta. 
Ba jo este concept0 se concibe 1 a habi tuaci6n independientemente de 
la respuesta (Peeke y Veno, 1976). Por otra parte, se destaca la 
especificidad de la habituacibn a1 estimulo original y la 
conservaci6n de la posibilidad de responder a un estimulo nuevo- 
La habituacibn fue originalmente estudiada bajo otras 
denominaciones por especialistas de distintas Areas del 
comportamiento y la fisiologia. A modo de ejemplo cabe citar 10s 
clasicos trabajos de Sherrington ( 1906 en gatos espinales, 10s 
trabajos de sicologia experimental de Dodge (1923) y Davis (19341, 
10s de Hinde (1954; 1954a) y de Hartshorne (1956) en el terreno de 
la etologia y la revisibn hecha por Humprey (1933) y por Hilgard 
y Marquis (1940) sobre las teorias de aprendizaje. Pero no fue 
hasta 1966, con el clAsico trabajo de Thompson y Spencer basado en 
sus experimentos con gatos espinales, que se establecieron las 
bases para una teoria de la habituacibn. A partir de alli, las 
principales caracteristicas de 10s procesos de habituacibn han sido 
repetidamente descriptas ej., Hinde, 1970; Petrinovich, 1973; 
Brunner y Maldonado, 1988; Lozada y col., 1990). AdemAs de 
proporcionar una estructura para la interpretacibn de 10s datos 
existentes en la 1 iteratura, la revisibn de Thompson y Spencer tuvo 
un impact0 aQn mas profundo. En particular, el hecho de que una 
serie de criterios objetivos simples pudiesen describir la 
habituacibn en muchos sistemas de respuesta a travgs de diversas 
especies, condujo a la creencia general de que el fenbmeno era 
mediado por un Qnico mecanismo fundamental inherent9 a todos 10s 
organismos. De alli que luego de dicha revisibn, investigadores de 
muy diversas disciplinas se volcaron con entusiasmo a investigar 
"el mecanismoR de la habituacibn en tgrminos de su propia 
experticia. 
Los trabajos iniciales sobre habituacibn centraron toda su 
atencibn en las caracteristicas decrementales del proceso. No 
obstante, un importante volumen de datos no encajaba completamente 
en un marco explicativo que sblo comprendiera la reduccibn de la 
respuesta. Surgib entonces la necesidad de postular la 
participacibn, concomitante a1 proceso decremental, de un proceso 
incremental conocido como sensibilizacidn, y Queron Groves y 
Thompson (1970) 10s primeros en formular una teoria dual de la 
habituacibn que resul tb luego perfeccionada (Thompson y col . , 1973; 
Petrinovich, 1984). Esta teoria invoca dos procesos inferenciales 
-habituacibn y sensibilizacibn- para predecir el curso de 10s 
cambios en la respuesta. Se supone que todo estimulo posee dos 
propiedades: I) evocar una respuesta a traves de la via sensomotora 
estimulo-respuesta ( E - R )  y 2) influir sobre el estado del 
organismo. Las repeticiones de un estimulo efectivo resultan por 
un lado, en un proceso decremental inferido en la via E-R que 
constituye el componente de habituacibn. Por otro lado tales 
repeticiones resul tan en un proceso incremental inferido, que actlSa 
sobre el estado de excitacibn o tendencia a responder, que 
constituye el componente de sensibilizacibn. Se presume que ambos 
componentes ocurren y se desarrollan independientemente, pero que 
interaccionan para conformar la respuesta. Dentro de este marco 
conceptual, la salida comportamental corresponde a una funcibn que 
depende de las constantes de tiempo de activacibn y de 
desactivacibn de 10s componentes de habituacibn y sensibilizacibn. 
En otras palabras, la primacia de un proceso sobre el otro estaria 
determinada por el curso temporal de cada uno, en las 
circunstancias particulares del suceso, y ello condicionaria la 
respuesta final observada. 
A este punto, es necesario destacar que bajo la denominacibn 
de habituacibn se reconocen dos procesos diferentes: habituaciBn 
de corto terrino y habituacian de largo termino (Hinde, 1970; 
Davis, 1970; Groves y col . , 1976; Carew y col . , 1972; Kandel , 1979 ; 
Lozada y col., 1990). Estos y otros trabajos indican que la 
habituacibn de corto tbrmino, con una duracibn de minutos a horas, 
coexiste con un proceso de larga duracibn que persiste por dias o 
semanas. Existen datos experimentales que seRalan que ambos 
procesos compartirian un mismo locus en el sistema nervioso (Carew, 
19841, mientras otros sugieren que se trataria de procesos 
anatbrnicamente independientes. En este hltimo sentido, lesiones del 
vermis cerebellar en ratas aten\fan significativamente la 
habituacibn de largo tbrmino sin alterar la de corto termino o el 
nivel inicial de respuesta (Leaton y Supple, 1986). 
Au-nque menos estudiadas y comprendidas, estas consideraciones en 
torno a procesos de corta y larga duracibn son tambibn validas para 
el fenbmeno de sensibilizacibn (Petrinovich, 1984; Kandel y 
Schwartz, 1981 1 .  
Una de las perspectivas de estudio del fenbmeno de habituacibn 
fue establecida ya en 1906 por Shefrington. La misma centra el 
analisis en el marco conceptual del arco reflejo. El comportamiento 
es visto como el product0 de la activacibn de una via refleja, y 
la explicacidn de 10s cambios en el comportarniento se centra en la 
identificacibn de modificaciones en el patrbn de actividad neural 
permitidos por el arco reflejo, identificacibn tanto de 10s sitios 
en que esos cambios ocurren como de su naturaleza. La potencial idad 
de esta perspectiva de anilisis es puesta de manifiesto en la 
literatura moderna por 10s importantes programas de investigacibn 
de Kandel con la babosa marina Aplysia (ej., Kandel, 1979a; Abrams 
y Kandel, 1988) y de Krasne con el langostino de agua dulce (ej., 
Krasne, 1972; 1976; Krasne y Lee, 1988; Krasne y col , 1990) , 10s 
cuales han arro jado luz sobre 10s mecanismos sinapticos que podrian 
estar asociados con 10s cambios en la excitabi 1 idad ref leja que 
sigue a la estimulacibn repetida. 
Una perspectiva diferente en el estudio de la habituacibn es 
ofrecida por teorias integrales como las de Sokolov (19631, 
Konorski (1967) y Wagner (1976). En &stas, el bnfasis no estA 
centrado en 10s procesos fisiolbgicos particulares sino en 
formulaciones abstractas, para las cuales 10s mecanismos son 
tenidos en cuenta tan s610 para extraer las regularidades 
funcionales de las modificaciones plasticas del fenbmeno de 
habituacibn. Una cualidad importante del enfoque de tipo integral 
es la posibilidad de detectar ciertas caracteristicas que podrian 
exhibir una consistente regularidad a pesar de mediar procesos 
diferentes. Las presiones evolutivas podrian determinar 
convergencias en el comportamiento y bstas podrian alcanzarse a 
travbs de mecanismos distintos. Es decir, las bases fisiolbgicas 
de la habituacibn no son necesariamente las mismas entre las 
distintas especies o entre diferentes respuestas (Sharpless y 
Jasper, 1956; Treisman, 1984; Davis y File, 1984). 
Algunas teorias integrales prestan especial atenci6n a las 
influencias extrinsecas a1 proceso ref le jo, como las e jercidas por 
el context0 en donde la habituacibn tiene lugar, las que en general 
no son consideradas por 10s seguidores de la tradicibn iniciada por 
Sherrington. Por ejemplo, la teoria de SOP (sigla inglesa de 
"procedimientos operacionales tipicos") de 10s sistemas de memoria 
( Wagner ,1981; Whitlow y Wagner, 1984) propone la mediacibn de dos 
procesos funcionales diferentes y asigna rasgos distintivos a la 
habituacibn de corto y de largo termino: un proceso de tipo 
refractario en el corto termino y un proceso de condicionamiento 
pavloviano en el largo tgrmino, en donde las claves contextuales 
de la situacibn experimental (estimulo condicionado) se han 
asociado con el estimulo habituante (estimulo incondicionado) y por 
lo tanto inducen la inhibici6n (respuesta condicionada) de la 
respuesta. 
Las teorias sobre habituacibn pueden entonces ser 
superficialmente clasificadas en aquellas que involucran cambios 
en la via estimulo-respuesta, es decir en la via refleja que 
constituye la ruta mas directa a travgs del sistema.nervioso 
central entre el estimulo y la respuesta (Thompson y Spenser, 1966; 
Groves y Thompson, 1970; Kandel, 19781, en contraposicibn de 
aquellas que involucran procesos de naturaleza neural mas compleja, 
que se desarrollan y refuerzan durante la repetici6n del estimulo 
y conducen a la supresibn de la respuesta (Sokolov, 1963; Konorski, 
1967; Wagner, 1978 1 . En general 10s investigadores que trabajan con 
organismos o sistemas relativamente simples adhieren a la primera 
clasificacibn en tanto que aquellos que trabajan con modelos 
experimentales mas complejos suscriben a la segunda. 
En un intento por conjugar ambas posiciones Davis y File 
(1984) han propuesto un modelo tebrico de considerable valor 
heuristico. Seg6n este, la habituacibn podria ocurrir en la via 
estimulo-respuesta, proponiendose, por ejemplo, una disminucibn en 
la liberacibn del neurotrasmisor involucrado en la ruta estimulada 
(Farel y Thompson, 1976; Kandel, 1978).  Los autores llaman a esto 
habituacien intrinseca (vease tambien Groves y Thompson, 1970). Por 
otra parte y tambien afectando el nivel de respuesta, podrian 
actuar sistemas moduladores. La actividad de estos sistemas no 
puede por si misma evocar la respuesta, pero si puede disminuir o 
aumentar el nivel de reactividad. De aqui que la acci6n moduladora 
no se manifieste, a menos que la respuesta sea provocada por algdn 
estimulo efectivo. El sistema modulador puede ser t6nicamente 
activo o su influencia puede ser inducida por ciertos estimulos, 
inclusive por el mismo estimulo que evoca la respuesta en cuestibn. 
Ademas, condicionamientos de tip0 pavloviano tambien pueden 
determinar cambios en el sistema modulador. Todo esto da lugar a 
la posibilidad de que otro tip0 de mecanismo pueda tener 
participaci6n en el decrement0 de la respuesta. La habituacibn 
podria producirse entonces por la activacibn progresiva de un 
sistema modulador con efecto inhibitorio sobre la respuesta, o por 
la disminucibn progresiva de un sistema modulador que tbnicamente 
contribuye a aumentar la respuesta. En cualquier caso, estaria 
involucrado un circuito neuronal externo a1 circuito estimulo- 
respuesta. Este tip0 de habituacibn es denominada por 10s autores 
habituaci6n extrinseca. 
La habituacibn aparece siempre descripta en 10s libros de 
comportamiento como la forma mfis simple y a1 mismo tiempo mas 
ubicua de aprendizaje. Por medio de ella, 10s animales, seres 
humanos incluidos, aprenderian a hacer caso omiso de estimulos que 
han perdido su novedad o significacibn, permitiendoles prestar 
atencibn a 10s estimulos recompensadores o importantes para la 
supervivencia. Sin embargo, la costumbre generalizada de clasificar 
la habituacibn como aprendizaje simp1 e y no-asociativo puede 
conducir a subvaluar su importancia biolbgica. En tal sentido, son 
interesantes las reflexiones expuestas por Peeke y Petrinovich 
(1984, pig. 67). Estos autores sugieren que mas a118 de las 
consideraciones operacionales, existen pocas diferencias entre 10s 
aprendizajes asociativos y aquellos no asociativos. Ambos son 
product0 de la experiencia, pueden ser de larga duracibn o 
permanentes y ambos pueden ser context0 especificos. Y aconsejan 
considerar la habituacibn como una forma mas de aprendizaje y 
centrarse sobre el significado funcional del fenbmeno en cuestibn, 
mis que sobre las operaciones utilizadas para distinguir entre 
tales fenbmenos (ver tambibn: Fantino y Logan, 1979; Whitlow y 
Wagner, 1984; Carew, 1984). 
Habituacitin de la respuesta de escape 
El papel de la habituacibn ha sido enfatizado en relacibn a 
10s comportamientos de evitacibn y de escape porque es en este 
marco que el fenbmeno aparece por primera vez en la filogenia y es 
aqui donde su importancia resul ta mas evidente (Thorpe, 1956). A 
pesar de lo ubicuo de la habituacibn entre 10s phyla, un ejemplo 
es frecuentemente citado en 10s libros de comportamiento animal 
(ej. Immelmann, 1976; Timbergen, 1965): la reaccibn antipredatoria 
de aves gal 1 iniceas ante la visibn de un ob jeto en vuel o. De manera 
innata, 10s polluelos recien nacidos se agachan en respuesta a una 
amplia variedad de estimulos que se presentan por sobre ellos. 
Luego de unas pocas experiencias inocuas con pijaros volando u 
hojas cayendo, la respuesta a estos estimulos decae. De aqui en 
mas, 6sta es provocada sblo por objetos voladores no famil iares. 
Dado que la aves de presa son menos frecuentes que las especies no 
predadoras o 10s objetos inanimados cayendo, parece clara la 
ventaja selectiva de aprender a no responder a la caida de cada 
hoja (Shalter, 1984). 
En 10s procesos de reconocimiento de predadores ocurren muchos 
casos de errores de identidad, frecuentemente como resultado de la 
aparicibn sdbita de un estimulo inocuo que la presa confunde con 
un predador (Schleidt, 1961; Gibb, 1960; Hinde, 1952; Mil ler, 1921; 
Morley, 1953; Morse, 1970). AdemAs, existen evidencias de que la 
presa no se habitda completamente a la presencia del predador. Las 
observaciones comportamentales en especies sociales indican que 
la respuesta de alarma se habit6a mientras la respuesta de 
orientacihn persiste (Russel, 1967; Sharpless y Jasper, 1956 1 .  Como 
bien seAala Shalter (19841, aunque la respuesta de huida no 
necesariamente ocurra, el mantener la vigilancia pareceria ser 
altamente adaptativo. Asi, la habituacibn de la respuesta de escape 
ante la amenaza persistente de ataque de predadores, debe ser 
entendida como una situaci6n de compromiso. Un delicado equilibrio 
entre dos necesidades: por un lado, la necesidad de escapar en 
cualquier momento de un enemigo y por otro lado, la necesidad de 
economizar energia y mantener actividades vitales tales como la 
b6squeda de alimento, construcci6n de nidos, reproduccibn (Clark, 
1960a, 1960b; Nicol, 19501, que insumen gran cantidad de tiempo 
(Klopfer, 1973). 
Llama la atencibn que las respuestas antipredatorias se 
habit6en mAs fAcilmente en las condiciones del laboratorio que en 
la naturaleza (Lorenz, 1939; Morse, 1980; Shal ter, 1975; Hinde, 
1954; 1954a). Una explicacibn plausible de este hecho fue dada por 
Schleidt (1961). Seg6n 61, el hecho de que en 10s experimentos de 
laboratorio generalmente se mantenga constante el sitio de 
presentacibn y/o la direccibn de aproximaci6n del predador, daria 
cuenta de la diferencia en la tasa de habituacibn observada entre 
el laboratorio y el campo. La importancia del contexto espacial en 
la respuesta iterativa a un predador fue demostrada en una cantidad 
de trabajos (Fa1 ls, 1969; Petrinovich y Patterson, 1981; Peek y 
Veno, 1973; Shalter, 1975; Lozada y col, 1990) y su ventaja 
adaptativa se expl ica en terminos de la dificul tad de que en la 
naturaleza, dos ataques provengan desde el mismo sitio o direccibn. 
Un cambio en el contexto espacial podria significar una situacibn 
nueva y posiblemente letal, ante la cual la presa deberia poder 
continuar respondiendo. Asi , el proceso perceptual de 
reconocimiento del predador, cuando ocurre repetidamente, 
involucraria una sutil evaluacibn del contexto espacial y no tan 
sblo la mera caracterizacibn del predador. 
B i o l o g i a  d e  la nocicepcibn 
Def iniciones 
Se entiende por nocicepcidn a "la capacidad que poseen 10s 
animales para detectar y reaccionar ante estfmulos que podrfan 
comprometer su integridad" (Sherrington, 1906 1 .  Esta definicidn de 
nocicepci6n es correcta tanto para invertebrados como para seres 
humanos. No obstante, debe sefialarse que 10s terminos nocicepci6n 
y dolor no son exactamente equivalentes y que la percepcibn de 
dolor no puede ser necesariamente inferida a partir de 10s 
comportamientos asociados con la nocicepci6n. La International 
Association for the Study of Pain define el dolor en humanos como 
"una experiencia emotional y sensorial desagradable asociada con 
un dafio tisular actual o potencial, o descripta en tdrminos de ese 
dafio" (Merskey, 1983) . Algunos autores, sin embargo, hablan de 
do1 or en animales no-humanos, def iniendol o como "una experiencia 
sensorial aversiva causada por un dafio actual o potencial que 
induce reacciones motoras o vegetat i vas de de fensa, resul tando en 
un aprendizaje evi ta ti vo . . . " ( Zimmerman, 1986 1 ,  pero esta 
descripci6n esta mas cerca de la de nocicepcibn que de la de dolor 
en humanos, siendo abarcativa de 10s comportamientos ante estimulos 
aversivos de 10s bebbs humanos que todavia no han accedido a1 
concepto de "dolor" (Fitzgerald, 19871. Por lo tanto, durante el 
desarrollo de esta tesis, se consider6 que el tdrmino "dolor" tan 
s61o puede ser empleado metafisicamente en referencia a animales 
no-humanos (vdanse las discusiones de Eisemann y col., 1984; 
Fiorito, 1986; Bateson, 19911, optandose por la uti 1 izaci6n del 
concepto wnocicepcibnw y distinguiendo entre nocicepci6n actual y 
nocicepci6n potencial. El primer concepto est.ar*A referido a la 
experiencia sensorial originada como product0 de un daRo fisico 
concreto (el "dolor" metafisico). Por nocicepci6n potencial en 
cambio, entenderemos todas aquellas experiencias sensoriales 
causadas por amenazas o estimulos de peligro, esto es, estimulos 
que de proseguir y concretarse podrian conducir a un dolor (el 
"miedo" metafisico). 
La existencia en protozoos de cambios comportamentales en 
respuesta a estimulos aversivos ha sido objeto de discusibn 
(Nai 1 toh, 19821, pero en la clase antozooa (anbmonas) ya es posible 
encontrar indicios indudables de respuestas nociceptivas (Shelton, 
1982) que, de aqui en mAs, estAn presentes en todos 10s grupos, 
pareciendo constituir un componente esencial de la vida animal. A1 
respecto, es interesante la conjetura salvaje (sic) sugerida por 
Popper, acerca del papel del "dolor" (la nocicepcibn) en el 
surgimiento de la conciencia (Popper y Eccles, 1985, pAg. 143). 
Neuromodulacidn y opiAceos 
Los trabajos iniciales sobre las bases neuronales del 
comportamiento se enfocaron sobre cuestiones anatbmicas y 
fisiol6gicas de circuitos relacionados con patrones sensomotores 
simples. Se pens6 que el conocimiento de las conecciones sinhpticas 
de 10s circuitos explicaria cbmo se generan 10s comportamientos. 
Sin embargo, ya a1 dilucidar 10s primeros circuitos neuronales se 
hizo evidente que el s610 conocimiento del circuito no permite 
predecir el comportamiento (Getting, 1988). Ahora sabemos que un 
circuito determinado puede generar una variedad de comportamientos 
relacionados y que la definicibn anatbmica de un circuito no 
determina una 6nica salida motora. Las entradas moduladoras y la 
retroalimentacibn sensorial juegan un papel fundamental en alterar 
las propiedades funcionales y las interacciones sinapticas entre 
las neuronas de 10s circuitos, esculpiendo en requerimiento de las 
circunstancias, nuevos circuitos a partir de una red neural 
anatbmicamente fi ja (Meyrand y col . , 1991; Harris-Warrik, 1988; 
1989). Por ello, ha surgido en aAos recientes un gran interes por 
la neuromodulacibn del comportamiento, aunque la definicibn precisa 
de "accibn neuromoduladoraw sea todavia sujeto de debate. El punto 
exacto en donde un neurotransmisor se hace neuromodulador y un 
neuromodulador se hace una hormona es dificil de establecer 
(Kavaliers, 1989). No obstante, 10s neuromoduladores pueden ser 
conceptualmente diferenciados de 10s neurotransmisores clBsicos 
sobre la base de la naturaleta y duraci6n de su accibn. El efecto 
de 10s neuromoduladores es mBs global y prolongado que el de 10s 
neurotransmisores, 10s que act6an por perfodos breves dentro del 
espacio sinaptico (Iversen, 1986). Se ha propuesto que 10s 
neuromodu1adores modifican la accibn de 10s neurotransmisores, 
aumentando la diversidad y flexibilidad de la comunicacibn 
intracelular. A nivel celular, el efecto modulador podria 
involucrar la facilitacibn o la inhibicibn en sitios pre y post 
sin6pticos (Kaczmarek y Levitan, 1987; Bloom, 1988). 
Algunos mecanismos transductores y sistemas de segundos 
mensajeros que asisten la acci6n moduladora, han mostrado ser 
virtualmente identicos en vertebrados e invertebrados (Lothshaw y 
col . , 1986; Kaval iers, 1989 1 .  Particularmente en crustAceos, se han 
llevado a cab0 extensas investigaciones sobre la modulaci6n de 
comportamientos simples de origen central y de patrones generadores 
centrales. Entre ellos, se cuentan 10s trabajos sobre la modulacibn 
de la 1 ocomoci6n (Chrachri y Cl arac, 1987 ; Martinez y col . , 1988) , 
de 10s movimientos estomacales e j., Meyrand, 1991), del latido 
cardiac0 e . ,  Miller y col., 1984) y de especial interes, 10s 
trabajos sobre la modulacibn de la sensibilidad sensorial en el 
reflejo de escape del langostino e . ,  Glanzman y Krasne, 1983; 
1986, Bustamante y Krasne, 1991) y 10s elegantes traba jos sobre la 
modulacibn del sistema postural de la langosta (vhase la revisi6n 
de Kravitz, 1988). 
A1 presente, se han reunido evidencias suficientes de que 10s 
peptidos opiaceos participan en la modulaci6n de la nocicepci6n a 
estimulos aversivos y estresantes, tanto en vertebrados (Bodnary 
1986; Amit y Galina, 1986; 1986a) como en crustaceos (Maldonado y 
Miralto, 1982; Maldonado y col., 1989; Lozada y col., 19881, en 
insectos (Zabala y Gomez, 1991) y en moluscos (Kavaliers, 1987; 
1988; 1989; 1992). La administracibn de pequeiias cantidades de 
peptidos opiaceos end6genos (endorfinas, encefalinas o dinorfinas) 
o de agonistas narc6ticos exbgenos tales como la morfina, tienen 
efecto antinociceptivo. Los antagonistas opiiceos tipicos tales 
como el naloxono, suprimen ese efecto y en algunos casos producen 
hiperalgesia (Fanselow, 1987). 
Una serie de trabajos real izados sobre diferentes especies de 
crustAceos anal izando la modif icacibn de 1 a respuesta 
comportamental por la administracibn de opiaceos, preanuncib la 
presencia de esas sustancias en este grupo (Maldonado y Miralto, 
1982; Quackenbush y Fingerman, 1984; Martinez y col., 1986; 1988; 
Lozada y co1 . ,1988; Maldonado y co1 . ,1989 ; Romano y co1 . ,1990). 
Contemporaneamente, otros investigadores, recurriendo a la 
utilizacibn de metodos inmunocitoquimicos, encontraron reactividad 
opiacea en el tejido nervioso de crusticeos (Mancil las y col., 
1982; Fingerman y col . , 1985; Jaros y col . , 1985; para una compl eta 
revisi6n vease Jaros, 1990). Sin embargo s610 recientemente, con 
10s trabajos de purificacibn, aislamiento y posterior secuenciacibn 
realizados en tejido nervioso del cangrejo C a r c i n u s  maenas (Rothe 
y col., 1991; Luschen y col., 19911, fue posible tener la certeza 
de la presencia de opiaceos enddgenos en crustAceos. Los resultados 
de estos trabajos revelan una identidad estructural completa entre 
la met- y la leu-encefalina (dos representantes de la familia de 
compuestos opiaceos) de mamiferos y las del cangrejo. 
En vista del origen pol ifiletico de 10s invertebrados y puesto 
que es extremadamente dificil que mecanismos moduladores identicos 
puedan haber surgido en varios phyla independientemente, todo 
sugiere que la modulacibn opiacea de las respuestas nociceptivas 
estaria presente desde un estadio temprano en la evolucibn. 
Analgesia inducida por estres 
A 10s fines de la supervivencia, particularmente en un medio 
ambiente hostil, parece obvio suponer que 10s animales son capaces 
de detectar y reaccionar a cualquier estimulo nociceptivo. Por 
ello, el descubrimiento de que la exposici6n a estimulos nocivos, 
estresantes o tan sblo novedosos, puede conducir a la supresibn de 
la nocicepcibn, resulta paradbjico a la vez que de gran 
significacibn. Este fenbmeno, descripto hace casi dos dkcadas 
simultaneamente por tres laboratorios diferentes (Akil y col., 
1976; Hayes y col., 1976; Rosecrans y Chance, 1976) se conoce hoy 
como SIA (sigla inglesa de analgesia inducida por estrbs). Las 
hipbtesis mas frecuentes con respecto a la naturaleza de 10s 
mecanismos que asisten a1 SIA proponen que es mediado a traves de 
la liberacibn de opiaceos endbgenos que actuarian sobre receptores 
en el sistema nervioso central (Basbaum y Fields, 1984; Fanselow 
y col., 1991). 
Diversos autores, basAndose en resultados de experimentos de 
SIA 1 levados a cab0 en mamiferos, sugieren que la regulacibn de la 
nocicepcibn no seria la dnica ni la principal consecuencia de la 
activacibn de este sistema. En efecto, otros cambios 
comportamentales no muy notables aunque significativos, parecen 
acompafiar la respuesta utilizada para caracterizar la analgesia. 
Tales cambios involucrarian alteraciones sutiles relacionadas con 
10s estados de atencibn, orientacibn, alerta, etc. (Amir y col., 
1980; Amir y Amit, 1987; Hayes y Katayama, 1986; Guilbaud, 1991). 
Dado que la analgesia parece ser una consecuencia ineludible 
del estres, seria de notable valor adaptativo que el la pasase a 
formar parte de la experiencia del individuo. Y en efecto, muchos 
resultados sugieren que la SIA podria ser condicionada a las claves 
contextuales del medio que estuvo asociado con una situacibn de 
dafio o peligro, y que esta analgesia condicionada estaria mediada, 
tanto en mamiferos como en otros grupos, por opiaceos end6genos 
(Kincheck y col., 1984; Fanselow, 1984; Fanselow y col., 1991). 
Por estar relacionado con este tema, y por hacerse referencia 
a 61 en diversos pasajes de esta tesis, resulta oportuno presentar 
aqui , sucintamente, el model o propuesto por Fansel ow ( 1986 , 
denominado recuperativo-defensivo-perceptual (PDR en la sigla 
inglesa) y basado en experimentos en 10s que se emplea el paradigma 
de miedo condicionado (Sigmundi y col., 1980). Se parte de la 
premisa que 10s mecanismos de analgesia opiacea juegan un papel 
critic0 en 10s cornportamientos de defensa antipredadores. En el 
centro del modelo esta lo que el autor llama el sisteaa defen8ivo 
rotivacional: una red neurofisiolbgica que es la responsable de 
seleccionar la respuesta defensiva apropiada ante un estimulo de 
peligro (en el caso de la rata, podrian citarse, como ejemplo, dos 
respuestas defensivas antitbticas: la huida o el congelamiento, 
esta Gltima consiste en la adopcibn de una postura criptica de 
retraccibn e inmovilidad). Los estimulos de peligro entran en dos 
categorias: estimulos de peligra innato (la presencia de un gato, 
siempre en el ejemplo de la rata) y estimulos de peligro aprendida 
(estimulos inicialmente neutros, como el context0 de una caja 
experimental, que son luego asociados por condicionamiento 
pavloviano con una experiencia negativa, ej. choques el&ctricos 
recibidos en ese 1 ugar) . Dicha secuencia puede representarse en 
estos terminos: 
estimulo de 
pel igro 
sistema A 
defensi vo 
reacci6n defensiva 
especifica 
y constituye lo que llamariamos el nivel nociceptivo potencial del 
modelo, pues se concibe ademAs otra secuencia, desencadenada por 
estimulos nociceptivos actuales. Estos estimulos no activan el 
sistema defensivo sino que provocan comportamientos reflexivos, y 
si llegan a producir un daAo tisular, inducen comportamientos m6s 
complejos de recuperaci6n (ej. lamido de la herida). Esta otra 
secuencia puede representarse asi: 
respuestas ref 1 e jas 
estimulo 
nociceptivo A 
ac tua 1 
detector 
nociceptivo 
de intensidad 
comportamientos 
recuperatorios 
y constituye lo que llamariamos el nivel nociceptivo actual del 
modelo. Estos dos niveles son concebidos como mecanismos que sirven 
a funciones biol6gicas muy diferentes, una de defensa y otra de 
recuperacidn, y podrian ser considerados como integrando sistemas 
independientes. Sin embargo, el modelo propone dos puntos 
importantes de interaccidn entre estos sistemas. Primero, un 
estimulo nociceptivo actual puede asociarse con un estimulo neutro 
que se convierte asi en estimulo nociceptivo potencial y activa la 
defensa; segundo, la activacibn del sistema de defensa provoca, a 
su vet, la activaci6n de un proceso opiaceo enddgeno que reduce la 
percepci6n de 10s estimulos nociceptivos actuales, disminuyendo de 
este modo 10s comportamientos recuperatorios. Fanselow (1984) ha 
pl anteado el vai or adaptativo de esta accibn anal gesica, partiendo 
de la idea de que si, ante la presencia de un predador, el animal 
continuase comprometido en actividades recuperatorias, se haria 
imposible el despliegue de las reacciones defensivas especificas. 
Ademas, como consecuencia de1 debilitamiento en la percepcidn 
nociceptiva, se supone una reduccidn en la capacidad de 
condicionamiento. En ese sentido se demostrb, en experimentos con 
ratas, que la asociacidn entre el gabinete experimental y el choque 
el&ctrico, puede ser reforzada por efecto de la administracibn de 
naloxono (un tipico antagonista opiaceo). El hecho se explica 
porque a1 antagonizar el efecto de 10s opiaceos endbgenos, el 
naloxono aumenta la percepcibn del estimulo aversivo como si se 
tratase de un aumento en la intensidad del choque (Fanselow, 1981, 
Un requisito que parece ser indispensable para la inducci6n 
de SIA de tipo opiacea es el aprendieaje de la inevitabilidad (del 
inglks learned helplessness). Cuando una situacibn aversiva 
sostenida es comportamentalmente incontrolable, podria ser 
adaptativo substraerse a esa situacibn y conservar energia hasta 
que aparezca la posibil idad de controlarla. Se ha arguido que la 
activacibn del sistema opiaceo tiende a funcionar para conservar 
energia en una variedad de situaciones de emergencia (Margules, 
1979). A1 respecto, la disminucibn de la sensibilidad y reactividad 
nociceptiva favorecerian el estado de abstraccibn ante situaciones 
aversivas inescapables. Por otro lado, si la situacibn es 
comportamentalmente controlable, seria mas beneficioso actuar que 
substraerse. En este sentido, Maier (1986) ha encontrado que el 
aprender que un evento nocivo es incontrolable, podria ser un 
determinante critic0 de 10s procesos de analgesia opihcea. 
Adem6s de la vasta literatura dedicada al SIA en vertebrados 
(para una extensa revisibn v&ase el volumen editado por Kelly, 
19861, existen a1 menos dos trabajos que prueban sin duda la 
existencia de este fenbmeno en invertebrados (Kavaliers, 1987; 
Valeggia y col., 1989). 
E l  c e r e b r o  d e  10s dec&podos 
Organizaci6n estructural 
A1 igual que en la mayoria de 10s artrbpodos, el cerebro de 
10s crustAceos dec&podos, se encuentra estructuralmente organizado 
en neuropiloa, es decir, en Areas discretas asociadas con vias 
nerviosas aferentes y eferentes. Sin embargo, hay alguncia 
neuropilos que contienen gran nhero de neuronas y no estAn 
directamente asociados con vias de entrada o salida; la funcibn de 
estos nkleos es escasamente comprendida (Sandeman, 19901, 
Existen tres divisiones principales en el cerebro: 11 El 
protocerebro, que comprende dos lbbulos laterales (lbbulos bpticos) 
contenidos en 10s ped6nculos oculares, y una regibn medial formada 
a su vez por cuatro 16bulos y un Area especializada conocida como 
cuerpo central. En 10s lbbulos bpticos se distinguen cinco 
neuropilos: lamina, medula externa, medula interna, mbdula 
terminalis y cuerpo hemielipsoide, ocupando una importante porcibn 
del cerebro. Esta preponderancia de 10s lbbulos bpticos es en parte 
debida, probablemente, a que se requiere un gran procesamiento para 
transformar cambios de intensidad de luz sobre 10s fotorreceptores 
en medidas de velocidad, direccibn y tama6o de una imagen en 
movimiento. Cerca de la medula terminal se ubica el sistema 
glandula del seno-brgano X ,  una estructura neurosecretora fuente 
de muchas de las neurohormonas conocidas de crustAceos. 21 El 
deutocerebro, que recibe entradas de las antenulas, consta de 10s 
lbbulos olfatorios y paraolfatorios, 10s neuropilos antenulares y 
10s lbbulos accesorios. 31 El tritocerebro incluye el neuropilo 
tegumentario y 10s lbbulos antenales. 
Organizacibn funcional 
De acuerdo a Sandeman (19901, dentro del continuo de la 
organizacibn funcional desde lo simple a lo complejo, 10s 
comportamientos en el cerebro pueden considerarse ordenados en tres 
niveles: 
Nivel 1: contempla las acciones en las que un estimulo 
relativamente simple resulta en una respuesta que involucra siempre 
el mismo grupo muscular. El n\imero de neuronas participantes es 
pequeRo; las latencias son cortas, lo que implica un vinculo 
direct0 sin la participacibn de interneuronas entre la entrada 
sensorial y Ia sal ida motora; el movimiento es en una direccibn 
particular; y la intensidad es el lSnico grado de libertad. Un 
ejemplo de accibn a este nivel es el reflejo de retracci6n del ojo 
en el cangrejo (Abramson y Feinman, 1987) : 
Nivel 2: las acciones a este nivel pueden ser definidas como 
aquellas en las cuales el estimulo es recibido por receptores 
contenidos en 6rganos sensoriales complejos (estatocistos, ojos, 
etc.), que proveen una seRal que cualitativa y cuantitativamente 
determina la naturaleza de la respuesta comportamental. Esta puede 
incluir la participacibn de diversos sistemas motores actuando 
conjuntamente y controlados por retroalimentacibn, pudiendo ser 
influida por diferentes entradas sensoriales. Ejemplos de 
actividades a este nivel son: la respuesta de movimientos 
compensatorios de 10s pedGnculos oculares, la reacci6n optomotora, 
y la respuesta de escape ante estimulos visuales de peligro. Un 
indicio que ilustra la naturaleza multimodal de este tip0 de 
respuesta, esta dado por la extensi6n de 10s campos sinapticos de 
las neuronas motoras oculares que abarcan el protocerebro medial, 
el deutocerebro y el tritocerebro. Las respuestas de este nivel 
pueden variar en su intensidad de acuerdo a1 estado de alerta del 
animal y proporcionan un excelente modelo para explorar la acci6n 
de sistemas moduladores en el cerebro (Erber y Sandeman, 1990). 
Nivel 3: las acciones se definen como aquel las que no 
requieren el mantenimiento de un estimulo externo para su 
continuacibn. La iniciacibn del comportamiento parece provenir del 
propio animal, aunque es posible establecer condiciones bajo las 
cuales &ste ocurra con mayor probabilidad. Se hallan involucrados 
muchos sistemas aferentes y motores. Un buen ejemplo lo constituye 
la actividad de exploracibn, en la que se ven comprometidos a1 
menos 10s receptores visuales, tactiles y gustativos (Dimant y 
Maldonado, 1992; Hermitte y Maldonado, comunicacibn personal). 
Varju y Sandeman ( 1989 investigaron la actividad expl oratoria 
en el langostino Cherax  sp., y 1 legaron a la interesante conclusibn 
de que este animal es capaz de construir un mapa espacial del medio 
que lo circunda. A medida que progresan las excursiones 
exploratorias de Cherax  desde su refugio, la distancia y direccibn 
de determinadas marcas del ambiente conducirian a la formacibn y 
templado de un mapa espacial en su cerebro. Un cambio posterior en 
la topografia seria entonces percibido como un desajuste entre las 
posiciones las marcas del mapa espacial almacenado, 
consti tuyendo un fuerte estimul o que conduciria a respuestas 
comportamentales del tip0 de las descriptas en el primer y segundo 
nivel . La capacidad de construccibn de tales mapas es bien conocida 
en las abejas forrajeras (Cartwright y Collett, 1987). 
La observacibn de que hay comportamientos que son 
temporalmente compatibles (ej. desplazarse y forrajear) y otros 
temporalmente incompatibles (ej. copular y escapar), ha conducido 
a una serie de hipbtesis en torno a las interacciones de diversos 
comportamientos. Asi, en base a1 modelo de 10s patrones fijos de 
comportamiento liberados en respuesta a estimulos especificos 
(Lorentz, 1950) y a1 hecho de que la activaci6n de un 
comportamiento produce muchas veces la supresi6n de otro, surgi6 
la idea de la inhibici6n mutua entre centros que controlan 
comportamientos distintos (Timbergen, 1951; Lorentz 19821. Sobre 
este particular, 10s crustaceos han acreditado ser un excelente 
modelo de estudio como lo demuestra la abundante bibliografia 
Crustacean ( v&anse revisiones en el vol umen Frontiers 
Neurobiology, 1990). El tema en este grupo ha recibido tratamiento 
desde enfoques tan diversos como la teoria de costo y beneficio 
(Formanowicz y Brodie, 1988; Scarratt y Godin, 19921, la simulaci6n 
por computadora (Edwards, 1991 1 ,  y estudios de correl aciones 
comportamentales farmacolbgicas y electrofisiol6gicas (Krasne y 
Lee, 1988; Glanzman y Krasne,1983; Bustamante y Krasne, 1991). En 
este 6ltimo tipo de enfoque, se pone en evidencia el papel 
fundamental que les compete a 10s neuromoduladores en la regulaci6n 
de las interacciones entre 10s diferentes comportamientos (Meyrand 
y col., 1991; Harris-Warrik, 1989). 
Respuesta de escape a estimulos visuales en cangrejos 
Cualquier persona que camine por una playa habitada por 
cangrejos puede percatarse del grado de alerta que ostentan estos 
animales. En efecto, 10s cangrejos, especialmente 10s 
semiterrestres, poseen un sistema visual altamente desarrollado y 
despliegan una rapida reacci6n de huida ante un objeto que se 
aproxima (Nishimoto y Herrnkind, 1978; Woodbury, 1986; Nalbach, 
1990a). Como resultado de trabajos comportamentales de campo y de 
laboratorio con dos especies de cangrejos filogenetica y 
ecolbgicamente poco relacionadas, H e 1  o e c i u s  cord i  formis  
Pachygrapsus marmora tus, Na1 bach ( 1987 ; 1990) arribb a la 
conclusibn de que el parametro critico del estimulo para evocar la 
reaccibn de escape es el aumento del bngulo subtendido por el 
objeto que se acerca. Esto es asi en ambas especies pese a las 
diferencias en el diseRo.de sus ojos (Zeil y col., 1986). 
Hace mbs de 25 aRos, en una admirable serie de trabajos en 
10s que registraba potenciales evocados en el nervio 6ptico de 
crustbceos, Wiersma describib la topografia funcional del ojo, 
clasificando las celulas de acuerdo a1 tip0 de estimulo luminico 
a1 que respondian y a su campo receptivo (Waterman y Wiersma, 1963; 
Wiersma y Yamaguchi, 1966; 1967; 1967a; Waterman y col., 1964). 
Uno de 10s grupos de clasificacibn correspondib a chlulas 
detectoras de movimiento cuya respuesta se habituaba a la 
estimulacibn repetida (Wiersma y York, 1972; Labhart y Wiersma, 
1976 1 .  
Avanzando en esta linea, Nalbach (1990) realizb registros 
electrofisiolbgicos de potenciales evocados por objetos en 
aproximacibn, en el cuerpo celular de neuronas de la ldmina, medula 
externa y medula interna. Estos y otros experimentos (Glantz, 1977) 
revelaron la existencia de celulas detectoras de movimiento o 
'cBlulas refleSantesw (del inglks looming cells; Horridge, 1986) 
ubicadas en la medula interna. Dichas cglulas responden a1 mismo 
parametro critico del estimulo encontrado para la resbuesta de 
escape, y poseen un campo receptivo restringido que les permitiria 
codificar la direcci6n de aproximacibn del objeto. Ademas, poseen 
la capacidad de habituarse durante la estimulacibn repetida, 
recuperando su respuesta cuando el ob jet0 se aproxima desde un Area 
diferente (Nalbach, 1990; Glantz, 1977) en mod0 similar a como lo 
hace la respuesta de escape (Brunner y Maldonado, 1988; Lozada y 
col . , 1990). Posiblemente, estas celulas correspondan a algunas de 
las c91ulas detectoras de movimiento estudiadas hace afios por 
Wiersma y sus colaboradores. 
Nalbach (1987; 1990a) encuentra ademAs, que la direccibn del 
escape est6 gobernada por dos tendencias que se sumarian en forma 
vectorial: una de alejamiento del objeto que se acerca y otra de 
acercamiento hacia un refugio u otro objetivo definido. Con todos - 
estos antecedentes, propone un esquema circuital para explicar el 
mecanismo de deteccibn de aproximacibn de un objeto y evocaci6n de 
la respuesta de escape. La idea basica es que la aproximacibn es 
detectada por el aumento de las lineas de contorno del objeto en 
el tiempo. Para extraer esta informacibn, detectores de movimiento 
sensibles a la direccibn podrian encontrarse integrados 
espacialmente de modo de generar sefiales proporcionales a1 n6mero 
de omatidios estimulados. Cada sefial, que saldria del conjunto de 
celulas detectoras con un retardo de tiempo, sufriria una 
sustraccibn, resultando en una seRal proporcional a1 cambio en el 
n6mero de detectores locales estimulados. Una integracibn temporal 
posiblemente llevaria a un nivel de excitacibn supraumbral en las 
celulas refleiantes y operaria la respuesta de escape. Dado que el 
cambio en el n6mero de detectores locales estimulados es 
proporcional a1 cambio instant6neo en la longitud del contorno del 
objeto, la integracibn temporal resultaria en una sefial 
proporcional a1 cambio en el tamaRo angular del objeto, que es 
exactamente el parametro critic0 del estimulo que induce la 
respuesta de escape. 
C h a s m a g n a t h u s  g r a n u l  a t u s  
El animal y su medio 
Chasmagnathus granulatus, pertenece a 1 a fami 1 ia Grapsidae y 
es un representante tipico de 10s que se conocen como cangrejos 
semiterrestres. Estos cangrejos poseen un elevado desarrollo del 
sistema visual, suelen ser de reacciones rapidas y activos 
corredores. Por su habito de respirar fuera del agua, y en el caso 
particular de Chasmagnathus por ser ademis un animal eurihal ino, 
1 as condiciones de mantenimiento y experimentacibn en el 
laboratorio son sencillas. 
El gran nGmero de cangrejos que suele encontrarse en las 
marismas (pantanos sal obres) origin6 el ape1 ativo cangrejal , 
adoptado en varios paises por 10s estudiosos de estos ecosistemas. 
La especie Chasmagnathus granulatus habita en estuarios de 
sediment0 areno-lodoso, desde Rio de Janeiro (Brasill hasta el 
Go1 fo San Matias (Argentina). Los individuos cavan sus propias 
cuevas en el horizonte mesolitoral superior y supralitoral, ocupado 
por una densa vegetacibn de Spartina densiflora y Spartina 
alterniflora, alcanzando una densidad de 120 cangrejos por m2 
(Botto e Irigoyen, 1979). De habitos gregarios, se trasladan hacia 
el mesolitoral inferior e infralitoral durante determinadas horas 
del dia (Bond-Buckup y col., 1990; 01 ivier y col., 1969 1 ) .  Su 
regimen es de tip0 omnfvoro-detritivoro, alimentandose 
principalmente de restos vegetales , caracteristica que tambign 
facilita su mantenimiento en cautiverio. Entre sus predadores 
naturales se encuentran las gaviotas, especialmente la gaviota 
cangre jera Larus be1 cheri (01 ivier y co 1 . ,1969 I I 1 , la corvina 
rub ia Micropogon opercularis y 1 a corvi na negra Pogonias chromis. 
Antecedentes experimentales 
En afios recientes, probablemente debido a la facilidad de su 
obtencibn en gran cantidad y a la sencillez de su mantenimiento en 
el laboratorio, Chasmagnathus ha sido ob jeto de intensa 
investigacibn. Asf por ejemplo, Rodriguez y col. (ej., Rodriguez 
y Lombardo 1991; Rodriguez y Amin, 1993) han estudiado el efecto 
de agentes tbxicos sobre el metabolismo energgtico; Santos y col. 
( 1988; 1991 han investigado las adaptaciones metab61 icas en 
relacibn con 10s mecanismos de regulacibn de glucosa en hemolinfa; 
y nuestro grupo se ha concentrado sobre aspectos de fisiologia 
comportamental. 
De 10s diferentes paradigmas de aprendizaje estudiados en 
Chasmagnathus, el de habituaci6n a un estfmulo de peligro ha 
arrojado resultados bastante inesperados. De hecho, aunque un 
objeto pasando por sobre el cangre jo provoca inmediatamente una 
rApida respuesta de escape, sugiriendo que este estimulo es 
interpretado como el ataque inminente de un predador (Hiatt, 19481, 
la respuesta de huida se habit6a rapidamente (Brunner y Maldonado, 
1988) y por largo tiempo (ej., Lozada y col., 1990). Los primeros 
resultados de nuestro laboratorio mostraron que 15 presentaciones 
repetidas de una pantalla rectangular opaca movida horizontalmente, 
con una duracibn de 9 seg. por ensayo y un intervalo de 3 min. 
entre ensayos, producen una clara disminucibn de la respuesta de 
escape que persiste 24 horas. Resultados recientes muestran que 
entrenamientos aGn mbs breves pueden inducir una memoria de mas 
larga duraci6n. En efecto, un entrenamiento de 5 min. con 30 
ensayos sin intervalo, induce una habituacibn de la respuesta que 
dura a1 menos 3 dias. Este hecho estP en desacuerdo con el concept0 
segGn el cual la habituacibn de largo tbrmino s610 puede observarse 
en invertebrados despues de una estimulacibn prolongada y continua 
(ej. Humphrey, 1933; Harris, '1943; Hinde, 1970). AdemPs, una 
adquisicibn tan ripida y una persistencia tan prolongada de la 
respuesta habituada a una seEa1 que presagia el ataque de un 
enemigo, parece no compadecerse con la nocibn de que la habituacibn 
de escape constituye un delicado compromiso entre la satisfaccibn 
de necesidades conflictivas para el animal (ver pPg. 14). 
Una serie de resultados de nuestro laboratorio han puesto de 
manif iesto 1 a existencia de opiPceos endbgenos en Chasmagnathus. 
En efecto, la administracibn de morfina provoca la reduccibn, en 
forma dosis-dependiente y naloxono-reversible, de la respuesta 
defensiva a un estimulo nociceptivo actual, un choque electric0 
(Lozada y col., 1988). Asimismo, dosis equivalentes producen, 
tambiGn en forma especif ica, la reduccibn de la respuesta de escape 
ante un estimulo nociceptivo potencial, un objeto pasante por sobre 
el animal (Maldonado y col., 1989). Mientras el primer resultado 
es consistente con el bien conocido efecto analgesic0 de esta 
droga, el segundo esti en contra del punto de vista generalmente 
aceptado de que 10s opiiceos no tienen efecto sobre la reactividad 
a estimulos de amenaza o peligro (Fanselow, 1984; Fanselow, 1986; 
Warren e I son, 1982) . 
Con estos antecedentes experimentales, se comenzb a indagar 
sobre la posible participacibn de un mecanismo opiiceo en la 
habituacibn a estimulos de peligro en Chasmagnathus. Se encontrb 
entonces que el pretratamiento con naloxono posee un efecto 
incremental sobre la respuesta de escape que emerge a medida que 
progresa la presentacibn iterativa del estimulo, retardando la 
habituacibn (Romano y co1'.,1990). Para la interpretacibn de este 
resultado, se ape14 a1 modelo tebricu propuesto por Davis y File 
( 1984) s e g ~ n  el cual , una modificacibn en la pendiente de la curva 
de habituacibn es indicativa de que la droga en estudio act6a a 
nivel de la habituacibn intrinseca, mientras que, un desplazamiento 
paralelo de la curva representa la accibn de la droga sobre un 
sistema modulador. De ahi entonces que la mencionada acci6n del 
naloxono deberia adscribirse a la primera causa, es decir, a un 
retardo en el decrement0 de la respuesta atribuible a una 
interferencia sobre la depresibn siniptica (Kandel, 1978; Wine y 
Krasne, 1982). Sin embargo, 10s autores postulan una hipbtesis 
alternativa, con la que interpretan 10s resultados por la accibn 
sobre un sistema modulador. De acuerdo con bsta, luego de unos 
pocos ensayos en una sesibn de estimulacibn con una figura pasante, 
se activaria en Chasmagna t h u s  un mecanismo opiiceo endbgeno que 
contribuiria a la reduccibn de la respuesta. El naloxono, por 
bloqueo sobre este mecanismo, aumentaria la reactividad a 10s 
estimulos subsiguientes. Debido a1 retardo en la activacibn del 
sistema opiAceo, debe esperarse un cambio en la pendiente de la 
curva de respuesta, a pesar de que el naloxono act6e alterando un 
sistema modulador y no la habituacibn intrinseca. Claro esta que 
la posible accibn moduladora opiacea contribuiria, pero no 
explicaria totalmente el proceso de habituaci6n a corto tkrmino. 
Otro resul tad0 indicativo de la activacibn del sistema opiaceo 
de Chasmagnathus durante la presentacibn iterativa de un estimulo 
de peligro lo ofrecen Valeggia y col. (1989). En estos 
experimentos, dicha estimulacibn provoca un efecto inhibitorio 
transitorio sobre la subsiguiente respuesta de escape a diferentes 
estimulos que es revertido por naloxono. 
Una pregunta inquietante que surge de estos resultados es si 
10s efectos de la administracibn exbgena de morfina o de la 
activacibn del sistema opiiceo endbgeno, sobre las respuestas a 10s 
estimulos de pel igro, son debidos a un efecto perifkrico, es decir, 
a una acci4n a nivel de la entrada sensorial o la salida motora, 
o se deben a una accibn a nivel del sistema nervioso central. 
Sobre las bases de 10s antecedentes tebricos y experimentales 
mencionados hasta aqui, la b6squeda del posible valor adaptativo 
que tendria para Chasmagnathus tan ripida y persistente habi tuacibn 
a un estimulo de peligro y el papel que en &sta le compete a1 
sistema opiAceo endbgeno, ocupb el centro de nuestra atencibn y el 
motivo de esta tesis. 
La hipbtesis que inspira la presente tesis con el cangrejo 
Chasmagnathus g r a n u l a t u s  se sintetiza a continuacibn. 
El mecanismo de percepcibn por el cual un estimulo visual 
induce una respuesta de escape, podria ser concebido como 
un esquema circuital en donde ciertos cambios de 
intensidad de luz sobre 10s fotorreceptores, relacionados 
con la velocidad, forma, tamaAo y dem6s caracteristicas 
de un objeto que se mueve en el campo visual del 
cangrejo, serian decodificados e "interpretados" por el 
sistema, como el preanuncio de un hecho que puede 
comprometer su integridad. Tal interpretacibn activaria 
diferentes estrategias comportamentales, entre ellas la 
respuesta de escape. En dicho circuit0 neurona1, las 
seRales de peligro (ej. objeto acercandosef se hallarian 
innatamente "conectadas" con un significado negativo 
(daAo actual) para el animal. 
La presentacibn reiterada de un estimulo de peligro, cuya 
consecuencia "esperada" (el daAo causado por el ataque 
de un predador) nunca se concreta, conduce a un proceso 
de habituacibn. El animal aprenderia que esa seAal no se 
corresponde con su significado innato de amenaza, por lo 
que deja  de escapar. 
El proceso de habituacibn activa un mecanismo opiaceo 
endbgeno cuyo efecto observable es acelerar el decrement0 
de la respuesta. La accibn de 10s opiaceos se ejerceria 
a nivel central y el efecto inferido de dicha accibn 
consistiria en un debilitamiento del vinculo entre el 
estimulo visual de peligro y su significado innato. 
El resul tad0 comportamental de la acci6n opiacea endbgena 
durante el proceso de habituacibn, asi como el proceso 
en su conjunto, especialmente la rapidez con que se 
adquiere la habituacibn de la respuesta y su notable 
persi~tenc~a, tendrian valor adaptativo. 
Tomando en consideracibn 10s modelos y datos bibliogrAficos 
citados en la introducci6n y la hipbtesis de trabajo mencionada, 
10s objetivos de esta tesis abarcan aspectos causales pr6ximos y 
6ltimos del fenbmeno de habituacibn a un estimulo visual de peligro 
en el cangrejo Chasmagnathus granulatus. 
Causas prbximas: 
Investigar si el sustrato neuronal de la accibn opiacea 
es central o periferico. 
Evaluar si 10s opiAceos intervienen en la via intrinseca 
de habituacibn o si act6an como moduladores sobre ese 
proceso. 
Poner a prueba la hipbtesis de que 10s opiaceos debi 1 itan 
la conexibn entre las sefiales visuales de peligro y su 
significado innato. 
Causas 131 timas: 
Estudiar, en relacibn a las condiciones ecolbgicas, la 
importancia que reviste para Chasmagnathus tan rapida y 
profunda habituacibn, asi como la participacibn del 
sistema opiaceo en el proceso. En definitiva, evaluar el 
posible valor adaptativo de tal fenbmeno. 
A n i m a l  es 
Los sujetos experimentales empleados en esta tesis fueron 
cangre jos machos de la especie Chasmagnathus granulatus, 
recolectados con mediomundos en las rias de San Clemente del Tuyd 
y transportados a1 laboratorio en gabinetes diseRados a tal fin. 
En 10s experimentos se utilizaron animales de entre 2,8 a 3,O cm. 
de ancho de caparazbn, a excepci6n de 10s experimentos en donde se 
indiquen expresamente otros tamaAos. El peso hdmedo promedio ( X I  
de esta categoria de tamaRo, calculado desde 60 animales, fu& de 
14,9 gr. con un error estandar (EE) de 0,2. En el laboratorio, 10s 
cangrejos fueron a10 jados en cubas plAsticas (35 x 48 x 27 cm. ) con 
2 cm. de agua proveniente del lugar de recolecci6n de 10s animales, 
a raz6n de 35 sujetos por cuba, en una sala especial (el 
cangrejario). En dicho ambiente 10s animales se mantuvieron bajo 
un ciclo de 12-12 hs. luz-oscuridad en un rango de temperatura 
controlada entre 19-24 QC. La a1 imentacibn consisti6 en pel lets 
para conejos suministrados cada 3 dias. El agua era siempre 
renovada luego de 4 hs. del comienzo de la ingesta. 
Chasmagnathus puede ser capturado durante todo el aAo. Sin 
embargo la intensidad de su respuesta de escape disminuye 
drasticarnente a finales del invierno y durante la primavera. Por 
1 o tanto, 1 os experimentos con esta especie se real izaron entre 1 os 
meses de diciembre y agosto, es decir durante el verano, otoRo y 
buena parte del invierno austral. 
En una serie de experiencias realizadas en Italia, se trabajb 
con cangrejos machos de la especie Pachygrapsus marmoratus, el 
cangrejo europeo de las rocas. Estos eran capturados en el golfo 
de NApoles por el servicio de pescadores de la Stazione Zoologica 
di Nap01 i , Insti tuto donde se real izaron todos 1 os experimentos con 
Pachygrapsus que se describen en esta tesis. Los animales fueron 
clasificados en tres categorias de acuerdo a1 ancho de sus 
caparazones como se indica mas adelante. En el Institute, 10s 
cangre jos fueron a1 o jados en cubas p 1 Ast icas (40 x 50 x 25 cm. con 
2 cm. de agua de mar circulante, a raz6n de 40 sujetos por cuba, 
en una sala especial (el estabulario). En dicha sala 10s animales 
se mantuvieron bajo un ciclo de 12-12 hs. luz-oscuridad en un rango 
de temperatura ambiente no controlada. La alimentacibn consistib 
en sardinas frescas suministradas cada 3 dias. 
Pachygrapsus puede tambien ser capturado durante todo el aAo 
y a1 igual que Chasmagnathus, la intensidad de su respuesta de 
escape disminuye drhsticamente durante el invierno y la primavera. 
En esta especie entonces, 10s experimentos se realizaron entre 10s 
meses de mayo y noviembre, es decir a finales de primavera y 
durante el verano y otoRo boreal. 
Todos 10s experimentos fueron conducidos durante la fase 
luminosa del ciclo diario, dentro de las 2 primeras semanas del 
arribo de 10s animales a1 laboratorio. Antes de ser utilizado en 
un experiment0 cada cangrejo era sometido a una prueba de 
aceptacibn: la misma consistia en colocar a1 animal con el dorso 
hacia abajo y controlar el tiempo que tardaba en recuperar su 
posicibn habitual. La raz6n de este criterio de selecci6n se basa 
en que, 10s animales que manifiestan una lenta reaccibn en este 
test, muestran una baja reactividad frente a una amp1 ia gama de 
estimulos, y poco tiempo mAs tarde presentan sintomas de deterioro 
fisico. El porcentaje de eliminacibn bajo este criterio fue menor 
a1 10 %. Cada cangrejo fue utilizado en un 6nico experimento. 
Aparatos 
Los experimentos de esta tesis han sido real izados basicamente 
empleando dos equipos. 
Ci 1 indro optomotor 
La Fig. 1 es una representacibn del aparato, construido 
expresamente para real i zar 1 as med iciones de 1 a respuesta 
optomotora que se presentan en esta tesis. En la parte a se 
muestra un detalle de la pinza de sujeci6n del cangrejo y en la 
parte b un esquema genera1 del dispositivo. El cangrejo era 
sostenido dentro del cilindro estimulador por la pinza de sujecibn. 
El reborde (r) de una varilla m b v i l  de la pinza, que era empujada 
hacia adelante por una banda elAstica, sujetaba rigidamente a1 
cangrejo contra 10s rebordes frontales (rfi y rf21, y le impedia 
realizar movimientas con las quelas. La pinza era montada en un 
sistema de crucetas (c) que permitia moverla en todas direcciones, 
de mod0 que el animal podia ser facilmente ubicado en el centro del 
tambor estimulador (TI en una posici6n apropiada con respecto a la 
fotocelula (fc). Las patas del cangrejo apoyaban sobre una esfera 
de telgopor de 15 cm. de diametro que, flotando sobre el agua de 
una copa, podia ser rotada por el cangre jo a1 caminar. La razbn de 
esta disposicibn fue que la respuesta optomotora es mAs intensa 
cuando el cangrejo puede caminar que cuando se encuentra fijo 
(Nalbach y Nalbach, 1987a). Todo este dispositivo se hallaba 
rnontado sobre un disco rigido (dl). El tambor estimulador en cambio 
(diAmetro= 28 cm., altura= 38 cm.), se encontraba montado sobre el 
disco mbvil (d21, conectado directamente a1 eje de un motor ( r n )  que 
rotaba a una velocidad de 2 revoluciones por min. Cuna velocidad 
angular que induce una fuerte respuesta optomotora (Horridge y 
Sandeman-, 196411. La luz proveniente de una lAmpara incandescente 
de 75 W. ubicada 10 cm. por encima del cil indro, alcanzaba a1 
animal luego de atravesar un grueso vidrio que actuaba como difusor 
del calor. El patrbn de estimulacibn constaba de 9 franjas 
verticales negras, igualmente espaciadas sobre un fondo bl anco, de 
209 de ancho angular cada una. Para registrar 10s movimientos del 
ojo, una banderita de aluminio (b1, de 2,5 mg. de peso, era 
asegurada a1 extremo del ojo derecho par medio de una pequeRa 
cantidad de cemento anaerbbico. La fotoc&lula posicionada con su 
lado sensible hacia arriba, se hallaba fijada a1 soporte (s). 
Moviendo la pinza correctamente se lograba colocar a1 animal en una 
posicibn tal que la bandera era mantenida apenas por encima de la 
fotoc6lula. Los desplazamientos horizontales del ojo proyectaban 
la sombra de la banderita sobre la fotoc&lula, induciendo cambios 
de vo1 taje en el circuito, que luego de ser amplificados eran 
procesados por una computadora. De cada experiment0 se obtuvo un 
registro de la funci6n del desplazamiento del ojo en el tiempo, 
donde se indicaban 10s valores de amplitud maxima y minima en una 
escala de 0 a 250. 
F i g .  1 - a) Pinza de sujeciQn del cangrejo. b) C i l  i n d ~  optonotor. 
Uni versa 1 
Con este nombre se designa el equipo empleado para realizar 
10s experimentos de habituaci6n de la respuesta de escape. La 
versi6n original que se us6 en Buenos Aires consta de 40 unidades, 
la replica construida en Napoles tan s61o de 20. La Fig 2 muestra 
un esquema de una unidad o actbmetro. 
Cada actbmetro, consiste en un contenedor semiesfbrico de 
plastico (C) con un sector central 1 lano de 10 cm. de diametro, 
cubierto con agua hasta una profundidad de 1 cm, El cangrejo es 
alojado en el contenedor que estA suspendido por 3 tensores desde 
una estructura de madera y se encuentra iluminado por una lampara 
(L) de 10 W. ubicada 30 cm. por encima del animal, Un motor ( M I  
permi te mover horizontal mente una f igura ( f 1 rectangular opaca 125 
x 13 cm. a trav6s del borde superior del recipiente desde la 
posicibn ( I )  a la posicibn (2) y viceversa, a una velocidad angular 
que consiente realizar el recorrido completo en 2,25 seg., 
proyectando una sombra sobre el cangrejo. Los desplazamientos de 
la pantal la provocan una respuesta de escape en el animal y 
consecuentemente oscilaciones en el contenedor. En el fondo del 
recipiente se halla una aguja s6lidamente cementada que se conecta 
con un elemento transductor piezoelectrico (pel. Las oscilaciones 
del recipiente inducen, a traves de1 piezoelkctrico, se7iales 
electricas proporcionales a su velocidad. Tales seAales son 
amplificadas, integradas durante el tiempo de registro ( 9  seg.), 
y transformadas en unidades numericas que van de 0 a 1020, antes 
de ser procesadas por la computadora. De este eodo, 10s valores se 
encuentran proporcionalaente correlacionados con la velocidad y el 
n~mero de oscilaciones del contenedor durante 10s 9 seg. que dura 
el registro. La amplificacit5n de 10s cambios de voltaje esta 
calibrada con una ganancia que hace que 10s valores de registro se 
encuentren por deba jo de las 1020 unidades. Un dispositivo de freno 
permite inmovilizar el recipiente mientras se realizan las 
maniobras de limpieza. 
En la sala experimental 10s act6metros se hallan separados 
unos de otros por particiones laterales (PI y por una pared 
frontal. En orden a evitar un ma1 funcionamiento, las unidades son 
calibradas peribdicamente unas contra otras arrojando tres bolitas 
de metal a1 centro del recipiente durante 10s 9 seg. del registro.' 
Este test revela que existe una gran uniformidad en el 
comportamiento de 10s act6metros (ej. X= 513 EE= 9,48 para n= 40 
actbmetros). 
La respuesta de escape del cangrejo en el acthmetro, consiste 
en corridas rapidas en un intento por alejarse de la figura 
pasante. Sin embargo, dado que 1 a forma c6ncava de las paredes del 
recipiente le impide trepar, cada carrera esta confinada a1 centro 
llano del recipiente, de mod0 que la respuesta de escape durante 
un ensayo aparece como una serie de huidas desde el centro hasta 
la base de las paredes. 
Procedimientos experimentales 
Reacciiin optomotora 
Luego de preparados 10s animales eran colocados en el aparato. 
El protocolo experimental consistia en un period0 de adaptacibn de 
15 min. seguido por 2 ensayos Ti y T2, separados par 30 min. Cada 
ensayo comenzaba con el encendido de la lampara y del motor que 
hacia girar el cilindro durante 2 min., tomandose el registro 
correspondiente s61 o a1 segundo minuto. La inyeccibn era 
suministrada inmediatamente despuds de Ti. Los datos de 10s 
diferentes grupos experimentales eran tornados en forma alternada 
de manera de compensar cualquier posible efecto de la hora del dia, 
o de 10s dias en que se realizaron 10s registros. 
Habituacilin d e  l a  respuesta de escape 
Una sesibn de estimulacibn comprendia un n6mero variable de 
ensayos suministrados con 27 o 180 seg. de intervalo entre ensayos 
y precedidos por 30 min, de adaptacibn en el actbmetro. Cada ensayo 
duraba 9 seg. y consistia en el pasaje de la pantal la 4 veces sobre 
el actdmetro, registrandose la actividad del animal durante todo 
el tiempo de duraci6n del ensayo. ~uchos experimentos constaron de 
dos sesiones de estimulacibn: una seriin de entrenamiento y una 
sesiin de test, separadas por intervalos de 4 hs. 30 min. o de 24 
hs. En las experiencias de 24 hs., 10s cangrejos eran alojados en 
contenedores plasticos individuales donde permanecian tanto las 24 
hs. previas a la sesi6n de entrenamiento como las 24 hs. del 
intervalo entre sesiones. Los diseAos experimentales incluyeron un 
grupo experimental entrenado (grupo El y un grupo control no 
entrenado (grupo 0 ) .  El primer0 recibia estimulaci6n durante la 
sesibn de entrenamiento, el control en cambio, permanecia en 10s 
actbmetros durante el tiempo correspondiente a la sesibn pero sin 
ser estimulado con la pantalla pasante. 
Dado que el n6mero de actbmetros era insuficiente para correr 
todos 10s animales de todos 10s grupos en cada experiment0 
simultaneamente, fue necesario realizar r6plicas. En cada una de 
&stas se trabajb con el mismo n6mero de cangrejos por grupo, pero 
10s animales correspondientes a un mismo grupo fueron colocados en 
act6metros diferentes en cada repeticibn. Asi, cualquier posible 
efecto de la hora del dia, de 10s dias o de diferencias entre 10s 
actbmetros, fue compensado. 
Detalles particulares seran considerados en cada experimento. 
Droqas e inyecciones 
En 10s experimentos del capitulo 11, las inyecciones fueron 
administradas a travks de una aguja cr6nicamente implantada en el 
cefalot6rax a 3 mm. de profundidad, en una pequefia depresi6n 
especificada por la confluencia de las regiones protogastrica, 
mesogAstrica y mesobranquial (Boschi, 19721, conectada a travbs de 
una canula con una jeringa de 1 ml. sostenida por un soporte 
exterior (Fig. 1). Dicha tecnica de inoculacibn fue la misma que 
la empleada en trabajos previos (Lozada y col., 1988; Maldonado y 
col., 1989) donde se demostr6 el efecto inhibitorio especifico de 
la morfina sobre estimulos nociceptivos actuales y potenciales. En 
1 os experimentos restantes en cambio, 1 os Chasmagnathus fueron 
inyectados empl eando jeringas Hami 1 ton de i ml . , en el lado derecho 
de la regibn metabranquial , a travbs de la membrana que une el 
cefalot6rax con el abdomen. Las agujas fueron preparadas con un 
tope que permitia una penetracibn de 4 mm. asegurando de este mod0 
que la soluci6n inyectada era liberada en el sac0 pericardial. El 
cambio de tecnica se expl ica porque en 10s experimentos de reacci6n 
optomotora el animal permanece fijo en una misma posicibn o realiza 
movimientos lentos favoreciendo as1 el empleo de la inyecci6n por 
cAnula; por el contrario, con la respuesta de escape iterativa, 
10s frecuentes e intensos movimientos del animal complican la 
utilizacibn de ese sistema. Experimentos destinados a evaluar ambas 
vias de administracibn revelaron que no existen diferencias en 10s 
efectos de las drogas empleadas. En el caso de Pachygrapsus, la 
inyeccibn les fue suministrada en un metimero toricico a traves de 
la membrana articular de uno de 10s pereibpodos, en la base de la 
coxa, una via de administracibn muy util izada en cangrejos. La 
raz6n para esta diferencia fue que s e  observaba una perdida 
importante por ref lu jo cuando estos animales eran inyectados a 
travbs de la membrana cefalotorAcico-abdominal. Las soluciones eran 
preparadas el mismo dia del experiment0 utilizando una balanza de 
a1 ta precisibn y las dosis fueron calculadas de acuerdo a1 peso 
promedio de 10s animales. Las inyecciones consistieron de 100 ~ 1 .  
del vehiculo (ClNa, 1,6 % )  o de la solucibn de la droga utilizada. 
El clorhidrato de morfina fue provisto por Saporiti-Argentina y 
Carlo Erba-ltal ia; el naloxono y el Acido gama-aminobutirico (GABA) 
por Sigma Chemica 1 s-USA. 
Estadistica 
Para evaluar la retenci6n de una respuesta habituada luego de 
un period0 entre sesiones, el metodo mas correct0 consiste en 
comparar el desempefio de 10s grupos control y experimental durante 
el test (Rescorla, 1988). A primera vista, podria parecer que una 
simple comparaci6n de la intensidad total de la respuesta basta 
para obtener una evaluacibn acabada del fenbmeno, sin embargo, con 
este tip0 de analisis se desperdicia mucha informacibn adicional 
relacionada con el perfil de la curva. Por lo tanto, en aquellos 
experimentos destinados a estudiar caracteristicas parametricas de 
la habituacibn a largo tbrmino en especies diferentes (Capitulos 
V y Vi), se emplearon metodos particulares, definiendose parametros 
especiales que se describen en 10s siguientes parrafos. 
Han sido utilizados diversos procedimientos para destacar 10s 
parAmetros relevantes de la curva de habituacibn. A este respecto, 
Petrinovich y Widaman ( 1984) argumentaron convi ncentemente en favor 
de la realizacibn del analisis de regresiones individuales, 
obteniendose una ecuacibn lineal para cada sujeto y luego un 
promedio de cada coeficiente que se utiliza como parametro para 
caracterizar la curva. No obstante, una simple inspeccibn de las 
curvas de habituacibn de 10s cangrejos en este trabajo, sugiere 
que la regresibn 1 ineal sobre 10s datos de todos 10s ensayos de una 
sesibn podria ser inadecuada, debido a la existencia de una gran 
porcibn asintbtica en la curva. En consecuencia, las curvas de 
habituacibn de ambas especies se analizaron del siguiente modo. 
Se efectuaron analisis de regresibn sucesivos: el primer 
analisis fue realizado incluyendo todos 10s ensayos de la sesibn, 
el segundo omitiendo el primer ensayo, el tercero omitiendo 10s dos 
primeros ensayos, y continuando as1 hasta que se obtenia una 
pendiente que no era significativamente diferente a cero. Esta 
porcibn final de la curva, estadisticamente paralela a1 eje de las 
absisas, fue considerada la porci6n asintbtica y su valor promedio 
por ensayo y por animal fue llamado valor asint6tico. El Gltimo 
ensayo de la porci6n de caida y por lo tanto el primer ensayo de 
la asintota, fue llamado enoayo liaite, es decir, un ensayo 
correspondiente a1 punto de inflexi6n de la curva que prob6 ser un 
rasgo distintivo para caracterizar el curso temporal de la 
respuesta. Un anilisis de regresi6n lineal adicional, sobre 10s 
datos correspondientes a la porci6n de caida de la curva, esto es, 
desde el primer ensayo de la sesi6n hasta el ensayo limite, 
permiti6 estimar con un 95% de confianza, el error estindar del 
ensayo limite. 
Asi, 10s parimetros estimados para evaluar la retenci6n de la 
habituaci6n de largo tbrmino en estos experimentos fueron el valor 
asintbtico, el ensayo limite y el nivel general de respuesta. 
En todos 10s experimentos de esta tesis se trabaj6 con un gran 
ndraero de datos que fueron anal izados uti 1 izando estadistica 
parambtrica. Para las comparaciones se emplearon la prueba de 
Student y diversas versiones del anil isis de la varianza (Anova), 
seguido en algunos casos por el test de comparaciones m6ltiples de 
Duncan. 
C A P  I TULO I I 
A c c i d n  o p i A c e a  c e n t r a l  
Para responder el interrogante acerca de si el efecto de la 
morfina sobre la respuesta de escape a un estimulo visual de 
peligro, es determinado por una acci6n a nivel central o a nivel 
perifgrico, la posibilidad ideal seria estudiar el efecto sobre la 
reaccibn de escape del cangrejo provocada por estimulos visuales 
no peligrosos. Lamentablemente tal experiment0 parece imposible de 
real izar ya que la respuesta de escape no puede ser evocada por 
estimulos visuales neutros. Sin embargo, se podria ernplear una 
respuesta que, a pesar de no ser idbntica a la respuesta de escape, 
involucrara una considerable actividad rnotora a6n sin ser inducida 
por estimulos de peligro. La respuesta que cumple con esta 
condicibn es la reaccidn optomotora. En 10s cangrejos, ella 
consiste en movimientos oculares tendientes a compensar 1 os 
desplazamientos de la imagen sobre la retina generados cuando el 
animal se traslada. 
El experiment0 fue disefiado para testear el efecto de las 
dosis mayores de morfina usadas en trabajos previos (ej. Maldonado 
y col., 1989) y que probaron tener un potente efecto inhibitorio 
sobre la respuesta de escape, aunque empleando como indicador la 
respuesta optomotora evocada por un campo visual de alto contraste 
en rotaci6n (Sandeman, 1977). Se cuantificb el efecto de la droga 
sobre la aferencia y/o eferencia del nistagmus (Erber y Sandeman, 
1990) con una metodologia que ha sido reiteradamente uti 1 izada para 
evaluar la agudeza visual (Von Buddenbrock y Friedrich, 1933; 
Hassenstein, 1954; Nei 1, 1982). 
El cangre jo era asegurado en la pinza de su jeci6n en donde se 
le pegaba la banderita y se le implantaba la canula. Luego la pinza 
con el cangrejo era montada dentro del cilindro y acomodada hasta 
lograr una posici6n que permitiese proyectar una buena sefial sobre 
la fotoc~lula. 
El interval0 entre 10s dos ensayos T1 y T2, correspondi6 a1 
utilizado en trabajos previos en donde la morfina administrada 30 
min. antes del test mostraba un potente efecto inhibitorio sobre 
estimulos nociceptivos actuales y potenciales (Lozada y col., 1988; 
Maldonado y col., 1989). 
Los parAmetros evaluados fueron la frecuencia de respuesta 
(FR), medida como el n6mero de picos de amplitud por ensayo; y la 
amplitud de respuesta (AR),  medida como el promedio de la amplitud 
de 10s picos por ensayo. En la figura 3 se puede ver un ejemplo 
del tipo de registros que se obtuvieron. Para el anAlisis de 10s 
datos se consider6 el porcentaje relativo de respuesta del T2 con 
respecto a1 TIy es decir: FR%= FR2/FRlxlOO, y AR%= AR2/ARlxlOO. 
En experimentos pilotos con cangrejos no inyectados o inyectados 
con soluci6n salina, ni la FR% ni la AR% mostraron ser 
estadisticamente diferentes de 100%. 
Se distribuyeron entonces 60 cangrejos a1 azar, en tres grupos 
de 20 cada uno: el grupo SALINA, inyectado con el vehiculo; el 
grupo MP75, inyectado con 75 ~ g / g  de morfina; y el grupo 
MP100, inyectado con 100 ~ g / g  de morfina. 
F i g .. 3- Registro de la respuesta optomotora, Los nfneros indican 10s valores Jximos y mfnimos en 
la amplitud de 10s movimientos oculares. 
Resultados y discusibn 
Un ANOVA de un factor realizado sobre 10s datos de 10s tres 
grupos no revel 6 diferencias signif icativas, tanto entre 10s 
valores de las medias de FR% (F= 0,98) que se muestran en la figura 
4, como entre 10s de las medias de AR% (AR%= 0,751. Por lo tanto, 
ni la agudeza visual de Chasmagnathus ni la capacidad motora de sus 
ped~nculos oculares son significativamente afectadas 
inyecciones de morfina de hasta 100 pg/g. 
F i g - 4- Efecto del pretratariento con ~ r f i n a  sobre la frecwncia de novinientos de 10s pedfinculos 
oculares. La ordenada represents el prodio del porcentaje individual de variacibn de la respuesta. 
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Este resultado demuestra que el efecto inhibitorio de la 
morfina sobre la respuesta de escape a estimulos visuales de 
peligro (Maldonado y col., 19891, dificilmente pueda deberse a un 
perjuicio sobre la agudeza visual, es decir sobre la via aferente. 
I 
n 
No obstante 10s resul tados del experimento anterior, la 
inocuidad de la morfina sobre movimientos tan delicados como 10s 
del pedbnculo ocular, no permiten descartar completamente un 
potencial efecto sobre la capacidad motora general. 
Este experimento se realiz6 entonces con la intenci6n de 
investigar el posible efecto detrimental de la morfina sobre la 
capacidad locomotora del animal. 
SALINA MP75 MPlOO 
GRUPO 
Fue similar a1 empleado en el experiment0 I con algunas 
modificaciones en el dispositivo experimental y en el 
procedimiento. Un cilindro transparente de 20 cm. de alto con una 
base cbncava de 15 cm. de diametro dividida por 8 lineas de marca 
a 459 unas de otras, reemplazb todo el dispositivo montado sobre 
el disco dl (Fig. lb). Los pedQnculos oculares del cangrejo eran 
fijados en su posicibn vertical por medio de una pequesa cantidad 
de cement0 anaerbbico, y el animal era luego ubicado en el ci 1 indro 
transparente. De este modo, la respuesta optomotora se expresaba 
ahora por la rotacibn completa del animal en su intento por 
compensar 10s movimientos del tambor de estimulacibn. El registro 
se hizo por simple observacibn, contabil izando el n6mero de marcas 
de la base del cil indro que eran cruzadas por el o jo izquierdo del 
cangrejo durante el segundo minuto de cada ensayo. Los resultados 
se expresaron en valores relativos del porcentaje de la respuesta 
de rotaciin entre T2 y Ti, es decir, R%= R2/RlxlOO. 
Se distribuyeron a1 azar 60 cangrejos en tres grupos de 20 
cada uno: el grupo SALINA, inyectado con el vehiculo; el grupo 
MP75, inyectado con 75 ~ g / g  de morfina; y el grupo MPIOO, inyectado 
con 100 ~ g / g  de morfina. 
Resultados y discusidn 
La figura 5 ilustra 10s resultados obtenidos. Un ANOVA 
real izado sobre 10s datos de 10s tres grupos no revel6 diferencias 
significativas entre las medias de 10s porcentajes de rotaci6n. 
Asi, las dosis que probaron no tener efecto sobre el nistagmus 
optomotor medido por 10s desplazamientos del ped~nculo ocular, 
mostraron asimismo no afectar la capacidad locomotora medida por 
la respuesta de rotaci6n. 
SALINA -75 M P l O O  
GRUPO 
F i g - 5 - Efecto del pretratamiento con lorfina sobre la respuesta de rotaciin. la ordenada represents 
el proaedio del porcentaje individual de variaciin. 
Los resul tados de 10s experimentos 1 y 2 parecen descartar la 
explicaci6n que basa el efecto de la morfina sobre la reactividad 
a estimulos visuales de peligro, simplemente por una accibn 
detrimental sobre la agudeza visual o la capacidad locomotora. Como 
aqui se demuestra, las mayores dosis que probaron afectar la 
respuesta de escape a una pantalla movida horizontalmente 30 min. 
despues de ia inyeccibn (Maldonado y col., 19891, no presentaron 
efecto alguno a1 ser evaluadas sobre respuestas evocadas por un 
estimulo visual inocuo. For lo tanto, podria concluirse que el 
efecto de la morfina depende especificamente del tip0 de estimulo 
visual presentado. En otras palabras, que de las respuestas 
inducidas por estimulos visuales, la morfina parece inhibir tan 
s610 aquellas que son evocadas por estimulos que sefializan alg6n 
peligro para el animal. 
C A P I T U L O  I 1  I 
E f e c t o  o p i A c e o  m o d u l a d o r  
Dado que 10s resultados de 10s experimentos 1 y 2, sugieren 
que la accibn inhibitoria de la morfina sobre la respuesta de 
escape es una accibn central, y debido a que ha sido propuesto un 
mecanismo opiPceo end6geno que actuaria durante-la habituaci6n de 
corto tbrmino (Romano y col. 19901, parecib relevante investigar 
10s efectos del pretratamiento con morfina sobre dicho proceso. El 
experiment0 3 estuvo orientado a estudiar esta cuestibn. 
Un analisis de las alteraciones provocadas por la morfina en 
el curso temporal de la habituacibn, podia ayudar a entender 10s 
mecanismos que subyacen a 10s cambios en la respuesta durante la 
estimulacibn repetida. A este respecto el modelo de Davis y File 
(ver pPgs. 10 y 33) predice que cuando el efecto de la 
administracibn de una droga se manifiesta por un cambio en la 
pendiente de la curva respuesta-ensayo, tal efecto es debido a una 
accibn sobre la via refleja estimulo-respuesta. Por el contrario, 
cuando el efecto se revela por un desplazamiento paralelo de toda 
la curva, entonces debe atribuirse a una acci6n sobre un sistema 
modulador. 
El aparato utilizado fue el Universal. Cada cangrejo fue 
trasladado desde el cangrejario a la sala experimental e inyectado 
30 min. antes del comienzo de una sesibn de 15 ensayos con 27 seg. 
de interval0 entre ensayos. Se distribuyeron a1 azar 80 cangrejos 
en dos grupos de 40 cada uno: el grupo SALINA fue inyectado con el 
vehiculo y el grupo MPlOO con 100 ~ g / g  de morfina. 
R e s u l  t a d o s  y d i s c u s i b n  
La figura 6 muestra las curvas respuesta-ensayo de ambos 
grupos. El anAl isis se restringi6 a 10s 6 primeros ensayos dado 
que la porci6n de caida de la curva final iza aproximadamente en 10s 
ensayos 6 6 7, a partir de 10s cuales se alcanza un nivel 
asint6tico estable. Un ANOVA mixto de medidas repetidas (2 x 6 )  
realizado con estos datos revel6 un efecto principal significativo 
de la droga, F(1,78)= 28,8 P< 0,005; un efecto significativo de 10s 
ensayos, F(5,390)= 90,9 P< 0,005; y una interaccibn droga x ensayo 
significativa, F(5,390)= 23,4 P< 0,005. Un anAlisis basado en las 
regresiones lineales calculando la ecuaci6n para cada sujeto de 
cada grupo, rindi6 una pendiente promedio de -133,9 (EE= 9,9) para 
el grupo SALINA y de -50,5 (EE= 8.0) para el grupo MPIOO, probando 
asi una diferencia intergrupal altamente significativa, t(78)= 6,6 
P< 0,005. 
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ENSAYO 
F i g - 6 - Efecto del pretratariento con aorfina (100 g/g) sobre la habituacibn de corto terdino. La 
ordenada representa el p r d i o  de 10s valores de respuesta por ensayo. 
El efecto de una dosis de 100 ~ g / g  de morfina no se manifest6 
por un desplazamiento paralelo de la curva sin0 que consisti6 en 
una pronunciada reducci6n de la pendiente de caida. Sin embargo, 
este hecho podria ser el resultado de un enmascaramiento producido 
por la combinaci6n de una fuerte acci6n depresiva de la dosis, 
conjuntamente con un efecto de piso que limita la posibilidad de 
un mayor descenso de la respuesta. 
Para evaluar la posibilidad mencionada en el pArrafo anterior, 
se repitib el mismo experiment0 con una dosis mis pequeRa de 
morfina. Se distribuyeron a1 azar 80 cangrejos en dos grupos de 40 
cada uno: el grupo SALINA fue inyectado con el vehiculo y el grupo 
MP75 con 75 ~ g / g  de morfina. 
Resultados y discusi6n 
La figura 7 muestra la respuesta de ambos grupos. El analisis 
es restringido, a1 igual que en el experiment0 anterior, a 10s 6 
primeros ensayos. La observaci6n de estas curvas sugiere que esta 
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ENSAYO 
F i g , 7 - Efecto del pretratamiento con sorfina I75 g / g l  sobre la habituacihn de corto t h i n o .  La 
ordenada represents el promedio de 10s valores de respuesta por ensayo. 
dosis de morfina provoca un desplazamiento paralelo de la misma. 
Un ANOVA mixto de medidas repetidas confirm6 tal conclusibn 
revelando un efecto significativo de la droga, F(1,78)= 11,3 P< 
0,005; y un efecto significativo de 10s ensayos, F(5,390)= 139,5 
P< 0,005; pero sin mostrar efecto significativo en la interaccibn 
droga x ensayo, F(5,390)= 0,87. El anal isis de regresi6n individual 
realizado sobre ambos grupos manifest6 una media de pendiente de 
-129,5 (EE= 9,3) para el grupo SALINA contra una media de -114,9 
(EE= 9,5) para el grupo MP75. Un t-test indic6 que estas 
diferencias no eran significativas, t(781= 1,i. 
De acuerdo a la proposici6n de Davis y File, este 
desplazamiento paralelo en el curso de la respuesta, como resultado 
de la administracibn de 75 ~ g / g  de morfina 30 min. antes del 
entrenamiento, seria indicativo de una acci6n moduladora de la 
droga puesto que la habituacibn de corto termino, expresada por su 
pendiente negativa, no seria en si misma a1 terada. De acuerdo a ese 
modelo, deberia esperarse una misma pendiente, independientemente 
de la dosis de la droga. Sin embargo, tal constancia no pudo ser 
demostrada cuando se emple6 una dosis de 100 )~g/g, debido muy 
probablemente a las limitaciones impuestas por el efecto de piso. 
CAPITULO IV: 
I n t e r f e r e n c  i a  op  i A c e a  s o b r e  
v i n c u l  o s e P i a 1  - s i g n %  f i c a d o  
Existen a1 menos dos explicaciones alternativas acerca de la 
acci6n opibcea moduladora central propuesta en 10s capitulos 
precedentes. Una de el las fue expresada dentro de la hip6tesis 
general de trabajo que origin6 esta tesis; segdn ella, el efecto 
observado de la morfina seria el resultado de una interferencia en 
la decodif icaci6n de la sefial de pel igro, es decir de una reducci6n 
en la magnitud del peligro que el estimulo visual naturalmente 
sefiala. La otra posibilidad, seria que el efecto de la morfina 
fuese la consecuencia de un aumento en el umbra1 de respuesta a 
estimulos visuales de pel igro, aunque sin ninguna alteraci6n de las 
capacidades perceptivas. En efecto, esta Qltima posibilidad resulta 
consistente con la impresi6n de que dos estrategias diferentes 
parecen ser adoptadas por 10s animales, de acuerdo a1 period0 del 
afio, como respuesta a1 estimulo de peligro. Los cangrejos 
capturados durante 10s meses de verano, otofio e invierno presentan 
una rApida reacci6n en la prueba de aceptaci6n (pag. 40) y suelen 
ejecutar una intensa respuesta de escape ante la presentacibn de 
la figura pasante. Por el contrario, 10s animales capturados en 
primavera, a pesar de reaccionar correctamente en dicha prueba, 
suelen presentar una pobre respuesta de escape. En su lugar, estos 
animales responden a1 estimulo visual de peligro adoptando un 
comportamiento de caracteristicas cripticas: una respuesta de 
retraccibn que consiste en apoyar el cuerpo contra el piso, 
flexionar las quelas y patas caminadoras y recoger 10s peddnculos 
oculares. Este comportamiento es observado fundamentalmente durante 
10s primeros ensayos y desaparece conforme progresa el 
entrenamiento, sugiriendo asi que tambikn puede habituarse. En 
consecuencia, 10s cangrejos presentarian durante la primavera un 
increment0 en el umbral para la respuesta de escape, aunque sin 
alteraciones en las capacidades perceptivas. 
Para evaluar cual de las dos explicacione*~ anteriores posee 
mayor valor predictivo, se realizb un experimento destinado a 
investigar el efecto del pretratamiento con morfina sobre la 
habituacibn de largo tkrmino. Se hicieron las siguientes 
predicciones: un resultado que mostrase una falta de habituacibn 
a largo termino apoyaria la hipbtesis de que la morfina reduce el 
significado de pel igro del estimulo perjudicando la magnitud de la 
estimulaci6r1, por el contrario, un resul tad0 que revelase retencibn 
y por ende adquisici6n de la habituaci6n seria indicativo de un 
efecto sobre el umbral de respuesta, ya que, aunque se manifieste 
un bajo nivel de reactividad durante el entrenamiento, el estimulo 
debe estar presente con toda su significacibn para lograrse el 
aprendizaje. El experimento 4 fue conducido entonces para estudiar 
el efecto de la morfina sobre la habituacibn de largo termino. 
El procedimiento basic0 fue similar a1 utilizado en el 
experiment0 3, aunque aqui se trabajb con dos sesiones de 15 
ensayos cada una, la sesibn de entrenamiento y la sesibn de test, 
separadas por un intervalo de retencibn. Una dnica inyecci6n del 
vehiculo o la droga fue administrada 30 min. antes de la sesi6n de 
entrenamiento. 
Experimentos preliminares sobre grupos de animales inyectados 
con soluci6n sal ina y otros con 100 ~ g / g  de morfina y testeados 
tiempo despuks con una dnica sesi6n de 15 ensayos, mostraron que 
el efecto inhibitorio desaparecia recikn a1 cab0 de 4 hs. 30 min. 
Por lo tanto kste fue el period0 empleado como interval0 de 
retencibn. 
Se distribuyeron a1 azar 160 cangrejos asignados en igual 
ndmero a cada celda de un diseRo factorial 2 x 2, en donde 10s 
factores fueron la droga (SALINA= el vehiculo, MP= 100 ~ g / g  de 
morfina) y la sesibn de entrenamiento (0= sin sesibn de 
entrenamiento, E= con sesibn de entrenamiento). De mod0 que se 
conformaron cuatro grupos: SALINA-0, SALINA-E, MP-0 Y MP-E. Los 
animales permanecieron en el aparato durante todo el intervalo de 
retencibn. 
Resultados y discusibn 
Una comparacibn entre el desempeRo de SALINA-E y NP-E durante 
la sesibn de entrenamiento revel6 un resultado similar a1 obtenido 
en el experiment0 3a, hub0 un marcado efecto inhibitorio del 
pretratamiento con morfina sobre el nivel de respuesta de la sesibn 
de entrenamiento registrado 30 min. luego de la inyeccibn. Por otro 
lado, 10s niveles de respuesta de SALINA-0 y MP-0 en la sesibn de 
test no fueron significativamente diferentes, F(1,78)= 0,45; es 
decir que el efecto inhibitorio de la morfina estuvo totalmente 
disipado a1 momento del test. 
La figura 8a representa la respuesta de 10s grupos SALINA-0 
y SALINA-E durante la sesibn de test. Un Anova mixto de medidas 
repetidas ( 2  x 5) realizado sobre estos datos revel6 un efecto 
significativo del factor entrenamiento, F(1,78)= 17,O P< 0,005; del 
factor bloque de ensayos, F(4,312)= 227,4 P< 0,005; y de la 
interaccibn entrenamiento x bloque de ensayos, F(4,312)= 11,6 P< 
0,005. El desempeRo de 10s grupos MP-0 y MP-E se ilustra en la 
figura 8b. Las curvas resultaron ser similares entre si ya que el 
Anova no mostrb efecto significativo ni para el factor de 
entrenamiento F(1,78)= 0,96; ni para el factor de la interaccibn 
entrenamiento x bloque de ensayos, F(4,312)= 1,4. 
Asi, la sesibn de entrenamiento de 15 ensayos produjo una 
evidente habi tuacibn de largo t&rmino distinguible luego de un 
intervalo de 4 hs. 30 min. (grupo SALINA-El. Por el contrario, la 
exposici6n de 10s animales inyectados con morfina 30 min. antes 
del entrenamiento a una identica sesibn de estimulacibn (grupo 
MP-El, no provocb una reducci6n de la respuesta a1 cab0 del mismo 
intervalo de retencibn. Esta marcada diferencia, a pesar de la 
completa simetria en las condiciones de estimu1aci6nY es 
consistente con la hipbtesis que atribuye el efecto de la morfina 
sobre las respuestas de escape inducidas por estimulos visuales de 
pel igro, a un debilitamiento en la uni6n entre el estimulo y su 
significado innato, es decir, a una reducci6n en la magnitud del 
peligro que el estimulo normalmente seAala. 
F i g - 8 - Deseapefio de 10s 
grupos inyectados con soluciin sal ina (a) 
y con 100 g/g de norfina (bi 30 nin. 
antes de la sesidn de entrenamiento, 
durante la sesiin de test de 15 ensayos. 
La ordenada indica el prodio de 10s 
valores acwulados cada 3 ensayos por cada 
300 - aninal. Los grupo 0 no recibieron 
entrenamiento, 10s grupos E recibieron un 
o entrenaaiento de 15 ensayos. Intervalo de 
retencibn: 4 hs. 30 min. 
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BLOQUE DE 3 ENSAYOS 
La falta de adquisici6n de la habituacibn de largo termino, 
sin embargo, aun podria deberse a un efecto decremental de la 
morfina sobre el nivel de respuesta durante el entrenamiento y no 
a un perjuicio sobre la percepci6n del significado del estimulo, 
Es decir, podria suponerse que el efecto de la morfina es aumentar 
el umbral de respuesta a la seAal de peligro y reducir por ende la 
ejecuci6n de la respuesta de la que dependeria el aprendizaje. 
Numerosos estudios parecen no apoyar esa hipbtesis en cuanto 
sostienen la nocibn de que el estimulo y no la respuesta, es el 
factor critico en este tip0 de aprendizaje* En efecto, casos de 
habi tuacidn independiente de 1 a respuesta han sido varias veces 
informados (Applewhite y col., 1969; Davis y Wagner, 1967; Peeke 
y Veno, 1976 1 ,  y las instancias de la habituaci6n subcero (Thompson 
y Spencer, 19661, apoyan la proposici6n de que la adquisici6n puede 
tener lugar a6n cuando la respuesta estuviese ausente o fuertemente 
deprimida durante el entrenamiento. Por lo tanto, si se lograse 
evidencia experimental de que tampoco en el presente caso la 
respuesta es un factor cri tic0 para adquirir la habituaci6n a largo 
t6rmin0, podria descartarse que el efecto de la morfina sobre la 
adquisicibn fuese debido a un aumento en el umbral de respuesta. 
Con tal prop6sit0, result6 promisorio comparar el efecto de 
la morfina con aquel obtenido empleando una droga que, sin 
per judicar la visibn, inhibiera la respuesta independientemente del 
tipo de estimulo visual presentado, es decir, una droga que acttie 
preponderantemente sobre las vias eferentes. A este fin, GABA 
pareci6 ser un buen candidato debido a su reconocida acci6n como 
neurotrasmisor de las motoneuronas inhibitorias en crustAceos 
(Atwood, 1982). Consecuentemente, 10s siguientes experimentos 
fueron conducidos para evaluar el efecto del pretratamiento con 
GABA tanto sobre la respuesta de escape a la estimulacibn de 
peligro repetida como sobre la habituaci6n de largo termino, 
El propbsito de este experiment0 fue estudiar el efecto del 
GABA sobre la respuesta de escape a un estimulo visual de peligro. 
Se inyectaron 160 cangrejos 30 min. antes del comienzo de una 
sesibn de estimulacibn de 15 ensayos con intervalos entre ensayos 
de 180 seg. Cinco grupos de 32 cangrejos fueron formados a1 azar 
y cada uno recibib una dosis diferente de GABA: 0,O; 0,06; 0,6; 6,O 
y 60 m / g  respectivamente. 
Resultados y discusibn 
La f igura 9 representa 1 os niveles de respuesta de cada grupo. 
El GABA produjo una reduccibn dosis-dependiente en la reactividad 
de 10s cangrejos a1 estimulo de peligro. Un Anova efectuado sobre 
estos datos mostr6 un efecto significative de la dosis F(4,155)= 
4,4 P<O,Oi; y el test de Duncan revel6 diferencias significativas 
entre el grupo de solucibn salina (0,O ~ g / g )  y 10s grupos de 60; 
6,O; y 0,6 ~ g / g  de GABA (P< 0,001; P< 0,01; y P< 0,05; 
respectivamente), pero no entre el grupo control y el de 0,06 ~ g / g  
de GABA. Un hecho inesperado lo constituyb el gran n~mero de 
cangrejos que pocos minutos despues de la inyeccibn de 60 ng/g de 
GABA, se desprendian de sus quelas y algunas de sus patas. Tal 
efecto fue raramente visto con la dosis de 6 , O  ~ g / g .  Este fen6meno 
de autotomia no habia sido observado previamente en nuestro 
laboratorio a6n cuando se utilizaron dosis altas de otras drogas 
(morfina, serotonina, benzodiacepinas, inhibidores de la sintesis 
proteica, etc.), lo que induce a especular sobre la posibilidad de 
un efecto especifico del GABA sobre tal comportamiento. 
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F i g - 9 - Reduccibn dosis dependiente de la respuesta de escape prodocida por la administracibn de MA. 
La ordenada iadica el p d i o  de 10s valores acmlados por cada animal dsrante 15 ensayos. Los asteriscos selhlan 
diferencias significativas entre el gnrpo control y cada uno de 10s de&s grupob (test de h n l :  t P< 0,05; H 
P< 0,Ol; )+r P< 0,005. 
En base a1 resultado del presente experimento, se concluye que la 
administracibn de GABA a1 igual que la de morfina (Maldonado y 
col., 1989) produce en cangrejos intactos una reduccibn de la 
respuesta de escape dependiente de la dosis. 
Este experimento estuvo orientado a conseguir una dristica 
reducci6n de la reactividad durante el entrenamiento por medio de 
la administracibn de GABA, con la intenci6n de evaluar el efecto 
que la falta de ejecuci6n de la respuesta tiene sobre la 
adquisicibn de la habituacibn de largo tbrmino. 
Durante la realizaci6n de experimentos pilotos se encontr6 que 
una dosis de 9 pg/g de GABA administrada 5 min. antes del 
entrenamiento, produce una enorme reducci6n de la reactividad a la 
figura pasante, en tanto que provoca pocos casos de autotomia. 
Otros experimentos pilotos revelaron que el efecto inhibitorio de 
dicha dosis desaparecia completamente a las 4 ha. 30 min. 
Por lo tanto, en el presente experimento 10s animales fueron 
sometidos a un entrenamiento de 15 ensayos con intervalos entre 
ensayos de 180 seg., seguido, 4 hs 30 min. mis tarde, por un test 
de 3 ensayos, es decir, usando un disefio similar a1 del experimento 
4. Las soluciones de sal ina o GABA fueron administradas 5 min. 
antes de la sesi6n de entrenamiento. 
Ciento veinte cangrejos fueron distribuidos a1 azar, en igual 
namero a cada celda de un diseiio factorial 2 X 2, donde 10s 
factores fueron la droga (SALINA= el vehiculo, GABA= 9 ~ g / g )  y el 
entrenamiento (0= sin entrenamiento, E= con entrenamiento). Se 
formaron asi cuatro grupos: SALINA-0, SALINA-E, GABA-0 y GABA-E. 
Resul tados y discusidn 
La figura 1Oa muestra las curvas de 10s valores de respuesta 
contra 10s ensayos, de 10s grupos SALINA-E y GABA-E durante el 
entrenamiento. El GABA redujo dristicamente la respuesta, 
observandose que la mayor parte de 10s cangrejos no respondi6 
durante toda la sesi6n de entrenamiento. 
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F i g - 1 0 - La administracidn 
de WA inbibe la respuesta a1 estfwlo de 
peligm durante el entreaamimto sin 
alterar la habituacidn de largo Unino. 
(a) Resultados de la sesidn de 
entrenariento. La ordenada izquienla 
correspoade a1 p r d i o  de respuesta por 
ensap. La ordenada derecha repmanta el 
p d i o  de 10s valores m l a d o s  durante 
15 ensaps por cada animal (barras) . (b) 
Resultadob de la sesidn de test. La 
ordenada indica el p r d i o  de 10s ~lores 
acmlados de 10s 3 easlyos del test por 
cada aaimal. 10s g r i p  0 no recibieron 
entreaamiento, lor gnrpos E recibieroa un 
eatmamiento de 15 ensaps. Intervalo de 
retenciin: 4 hs. 90 win. JHt Diferencias 
significativas entre ios grupos SU-0 Y 
SAL-E o W-E test de Duncan P< 0,011. 
La figura lob presenta 10s valores medios de respuesta para 
cada grupo durante la sesibn de test. De la inspeccibn de esta 
figura surgen tres puntos a destacar. Primero, luego de 4 hs. 30 
mine de intervalo, el efecto inhibitorio del pretratamiento con 
GABA estuvo totalmente disipado, es decir que el nivel de respuesta 
del grupo GABA-0 fue igual a1 del grupo SALINA-0. Segundo, como es 
usual, el nivel de respuesta del grupo SALINA-E es menor que el 
del grupo SALINA-0, sugiriendo que la habituacibn adquirida durante 
el entrenamiento persiste luego del intervalo de retencibn. 
Tercero, el nivel de respuesta del grupo GABA-E es menor que el del 
grupo GABA-0, indicando que una habituacihn de largo termino fue 
adquirida durante el entrenamiento a pesar de que la respuesta 
habia estado casi completamente suprimida en esa sesibn. 
Coincidentemente, un Anova de un factor realizado sobre esos datos 
mostrb diferencias significativas F(3,116)= 6,97 P< 0,005; y el 
test de Duncan probb diferencias significativas entre 10s grupos 
SALINA-0 y SALINA-E o GABA-E, pero no entre SALINA-0 y GABA-0. 
Asi, 10s cangrejos pueden adquirir una habituacibn de largo 
tbrmino sin desplegar una respuesta de escape durante el 
entrenamiento, probando que tal falta de respuesta debida a la 
accibn del GABA, no es causada por una interferencia en el proceso 
de decodificacibn de la se5al. Estos resultados apoyan la idea de 
que la respuesta no es un factor critic0 para la formacibn de la 
habituacibn de largo termino, 
El pretratamiento con morfina inhibe la respuesta 
(experimentos 3a y 3b), pero a diferencia del GABA, impide la 
adquisici6n de la habituacibn de largo termino (experiment0 4 ) .  Por 
lo tanto, estas drogas parecen deprimir la respuesta de escape 
durante el entrenamiento actuando de manera diferente. El GABA, 
afectando vias eferentes sin influir en el procesamiento perceptivo 
del estimulo; y la morfina, alterando este procesamiento pero sin 
afectar la capacidad motora. 
Resultados previos de nuestro laboratorio (Lozada y col., 
1990) sugieren que un entrenamiento de 15 ensayos es el minimo 
confiable para garantizar una retencibn de la habituacibn por 24 
hs. Coincidentemente, experimentos preliminares demostraron que 
cuando la sesibn de entrenarniento es reducida en unos pocos 
ensayos, se presentan casos de falta de retencibn en el test. Tal 
efecto puede ser interpretado de acuerdo a la hipbtesis antes 
mencionada, es decir, por una reduccibn en la cantidad de 
estimulacibn mbs que por una disminucibn en la cantidad de 
respuesta, de mod0 que un pequeAo efecto depresivo de la morfina 
sobre el nivel de respuesta deberia ser suficiente para debilitar 
la retenci6n. Por lo tanto, el presente experiment0 fu6 conducido 
para comparar el efecto de GABA y morfina sobre la habituacibn de 
largo tgrmino, cuando las dosis de las drogas, el interval0 entre 
la inyeccibn y el entrenamiento y 10s intervalos entre ensayos, 
estuvieron calibrados para producir una ligera inhibicibn, 
equival ente entre ambas drogas, durante el entrenamiento. En otras 
palabras, para poner a prueba la hipbtesis de que a pesar de un 
efecto similar sobre la respuesta, la morfina, pero no el GABA, 
perjudica la habituaci6n de largo thrmino. 
Experimentos pilotos demostraron que 6 ~ g / g  de GABA y 100 )rg/g 
de morfina inyectados 30 min. antes del primer ensayo de 
entrenamiento, inducian una reducci6n similar de la respuesta 
durante una sesi6n de 15 ensayos con intervalos entre 10s estimulos 
de 180 seg. 
El presente experimento const6 de dos sesiones separadas por 
un interval0 de retencibn de 24 hs.: una sesibn de entrenamiento 
de 15 ensayos y una sesi6n de test de 3 ensayos. Se distribuyeron 
a1 azar 204 cangrejos en seis grupos de 34 animales cada uno: SAL- 
E, inyectado con el vehiculo; MP-E, con 100 ~ g / g  de morfina; GABA- 
E, con 6 ~ g / g  de GABA; y tres grupos 0 (SAL-0, MP-0 y GABA-0) 
inyectados con las respectivas soluciones pero que durante el 
entrenamiento no recibieron la estimulaci6n con la figura pasante. 
Resultados y discusiin 
La figura ila ilustra el desempeiio de 10s cangrejos entrenados 
(SAL-E, MP-E y GABA-E) durante la sesi6n de entrenamiento. 
De acuerdo a 1 o esperado, la respuesta del grupo GABA-E fue 
mucho mayor que la del grupo correspondiente en el experimento 6, 
dado que aqui se inyectaron 6 en lugar de 9 )~g/g, con una 
adaptacihn pre-entrenamiento de 30 min. en lugar de 5 min. Por otra 
parte, la respuesta del grupo MP-E fu4 sustancialmente mayor que 
la obtenida con la misma dosis en el experimento 3, atribuyhndose 
esta diferencia a1 hecho de que aqui se emple6 un interval0 
interestimulo de 180 seg. en vez de 27 seg. 0 sea que mientras en 
el experimento 3 la estimulacibn se present6 entre 30 y 38 min. 
despubs de la inyeccibn, en el presente experimento tuvo lugar 
entre 30 y 75 min., razbn por la cual la disipacibn del efecto de 
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Fig- 11-Efectodelorfina 
y GABA: a pesar de depriair en bma 
equivalente la respuesta durante el 
entreaacliento, silo la lorfina afecti la 
habituaciin de laqo tenino. (a) 
Real tados de la sesiin de entrenamiento. 
La ordenada izquierda corresponde a1 
proledio de respuesta por ensayo. La 
ordenada derecha represents el proaedio de 
10s valores acurulados durante 15 ensayos 
por cada animal (barras). tb) Besultados 
de la sesibn de test. La omhada indica 
el p r d i o  de la valom acunrladob de 
10s 3 ensayos del test por cada animl, 
Los grupo 0 no recibiem eatresoliento, 
10s grupos E recibieron un entrenamiento 
de 15 ensayos. Interval0 de reteacibn: 24 
hs. w Diferencias significativas entre 
SAL-O os. SAL-E, o vs. WA-E (test de 
Duncan P< 0,051. 
la droga durante el entrenamiento resul t6 aqui mas evidente (Lozada 
y col., 1988). Un Anova realizado sobre 10s valores acumulativos 
de 10s 15 ensayos (Fig, ila) revel6 un efecto significativo, 
F(2,117)= 3,1 P< 0,05; y un test de Duncan mostrb diferencias 
significativas (P< 0,051 entre SAL-E vs. MP-E, o vs. GABA-E, pero 
no entre 10s grupos tratados con droga. 
El Anova realizado sobre datos del test (figura ilb) indicb 
una diferencia significativa entre grupos, F(5,198)= 2,8 P< 0,025; 
y el Duncan mostr6 que la diferencia (P< 0,05) se hallaba entre 
SAL-0 vs. SAL-E o vs. GABA-E, pero no entre SAL-0 vs. GABA-0, o vs. 
MP-0. o vs. MP-E. 
Entonces, la adquisicibn de la habituacibn de largo tbrmino 
a un estimulo visual de peligro, se muestra abolida por un peque5o 
efecto depresivo de la morfina sobre la respuesta de escape durante 
el entrenamiento, pero no por un efecto equivalente del 
pretratamiento con GABA. 
Aunque 10s resultados anteriores apoyan la hipbtesis de que 
la morfina inhibe la formacibn de la habituacibn de largo termino 
por interferir el procesamiento decodificador del estfmulo, existe 
abn otra hip6tesis alternativa. Podria argiiirse que la morfina 
reduce. el nivel de respuesta a1 estirnulo de peligro pero sin 
interferir con el procesamiento de la informacibn, expl icandose la 
abolicibn de la retenci6n a largo termino, no por una falla en la 
adquisicibn de la habituacibn sino, por un efecto arnn6sico (una 
disrrupci6n en el almacenaje o una falla en la recuperacibn). El 
experiment0 8 se realizb para sopesar esta alternativa. 
Se realizaron dos sesiones separadas por 24 hs.: una sesi6n 
de entrenamiento de 15 ensayos con intervalos entre ensayos de 180 
seg. y una sesi6n de test de 3 ensayos. En este caso las 
inyecciones fueron administradas inmediatamente despubs del 6ltimo 
ensayo de la sesibn de entrenamiento o a un tiempo equivalente en 
el caso de 10s animales que no recibieron estimulaci6n (grupos 0). 
Ciento sesenta cangrejos fueron distribuidos a1 azar en igual 
n6mero en cada celda de un diseRo factorial 2 x 2, en donde 10s 
factores fueron la droga (SALINA= el vehiculo, MP= 100 ~ g / g  de 
morfina) y el entrenamiento (0= sin entrenamiento, E= con 
entrenamiento). De este modo se conformaron 4 grupos: 0-SAL, E-SAL, 
0-MP y E-MP. 
Resultados y discusidn 
Un Anova de un factor realizado sobre 10s datos del test (Fig. 
12) demostr6 un efecto significative, F(3,156)= 6,01  P< 0,005; y 
el test de Duncan se6al6 que las diferencias (P< 0,011 se hallaban 
entre 10s grupos 0-SAL vs. E-SAL, o vs. E-MP, pero no entre 0-SAL 
vs. 0-MP. Por lo tanto, parece razonable concluir que no se produjo 
amnesia retr6grada por la inyecci6n de morfina luego del 
entrenamiento. 
0-SAL 0-MP 
E-SAL E-MP 
GRUPO 
F i g , 1 2 - La administracidn de lorfina post-entrenamiento no afecta la habituacibn de largo tdrrino. 
Onien;LBa: proledio de 10s valores acurulados por animal durante 10s 3 ensayos del test. Los grupos 0 no recibieron 
entrenamiento, 10s g m p m  E recibieron un entrenamiento de 15 ensayos. H Dibrencias significativas entre 10s 
grupos 0-SAL y E-!3L o E-GMA (Duncan P< 0,011. 
Si la morfina administrada 30 min. antes del entrenamiento 
perjudicase el almacenamiento de la memoria, deberia esperarse un 
perjuicio similar cuando la droga se administra inmediatamente 
despues del entrenamiento. En efecto, en 10s estudios sobre 
consolidaci6n de la memoria se suelen preferir 10s tratamientos 
post-entrenamiento cuando se enfocan 10s efectos disrruptivos de 
las drogas (Martinez y col., 19831, utilizAndose en lo posible 
paradigmas de aprendiza je de un solo ensayo para acortar el period0 
de elaboraci6n de la traza mnesica (Gold, 1986; Lewis, 1979). Dado 
que en este caso se trata de un paradigma de habituacibn, el empleo 
de un entrenamiento de m6ltiples ensayos es inevitable, pero.el 
hecho de que la inyeccibn post-entrenamiento de morf ina no produzca 
un efecto amn&sico, dificilmente puede atribuirse a la formacibn 
de una memoria de largo termino durante la sesibn de entrenamiento, 
dado que 15 ensayos con intervalos de 180 seg. (45 min. 1, parece 
ser el minimo entrenamiento requerido para adquirir una habituacibn 
de 24 hs. (Lozada y col., 1990). En consecuencia, puede suponerse 
que a1 final izar la sesibn de entrenamiento la memoria se ha1 la 
reci6n adquirida. AdemBs, no se observb efecto amnesic0 de la 
morfina a6n cuando &sta fue inyectada inmediatamente despues de una 
sesibn donde la duracibn total del entrenamiento se redujo a 10 
min. (con un interval0 entre ensayos de 36 seg. en lugar de 180 
seg . 1 , ( Romano, 199 la . 
En traba jos anteriores se ha sugerido que la habituacibn a un 
estimulo de peligro en Chasmagnathus involucra la liberacibn de 
opiaceos end6genos (Romano y col . , 1990; Valeggia y col . , 1989 1, 
que aten6an la reactividad a la subsiguiente presentacibn de un 
estimulo nociceptivo diferente (Valeggia y col., 19891, es decir 
que una sesi6n de habituacibn modificaria el estado interno del 
organismo. Por otro lado, resultados provenientes de estudios sobre 
"dependencia de estadou (Izquierdo y Diaz, 1983; Izquierdo y Netto, 
19851, indican que cuando las modificaciones en el estado interno 
son producidas por cambios en el nivel de ciertos compuestos 
endbgenos debido a1 entrenamiento, el suministro exbgeno post- 
entrenamiento de estos compuestos ejerce un efecto amnksico, puesto 
que la memoria depende de la congruencia en las "claves 
introceptivasw (Riccio y Concannon, 1981) entre el momento del 
entrenamiento y el del test ( Izquierdo y Diaz, 19831. De manera que 
el hallazgo de que la inyeccibn post-entrenamiento de morfina no 
posee efecto sobre la retencibn de la memoria, permite descartar 
tambien la posibi 1 idad de la dependencia de estado, reforzando asi 
la hip6tesis que explica el efecto opi8ceo sobre las seRa1es 
visuales de peligro, por una interferencia transitoria entre el 
estimulo (objeto pasante) y su significado innato (la amenaza 
inminente del ataque de un predador). 
C A P  ITULO V 
Esp-cie-especificidad 
c a p a c i d a d  d e  h a b i t u a c i d n  
Como se mencionb anteriormente, uno de 10s objetivos de esta 
tesis ha sido estudiar el valor adaptativo que podria tener en 
Chasmagnathus, una habituacibn tan rbpida y persistente a un 
estimulo visual de peligro, como asi tambibn el de un mecanismo 
opibceo disparado por la presencia repetida del estimulo. 
Con el propbsito de dilucidar este tipo de cuestiones, Domjan 
y Galef ( 19831 han propuesto extender a1 estudio del aprendizaje 
una tbctica de investigacibn que se ha manifestado exitosa en 
estudios de especializaciones adaptativas de rasgos morfolbgicos 
(ej. Zeil y col., 1986) y comportamientos instintivos (ej. Cullen, 
19571, es decir, emplear el metodo comparativo. Sin embargo, es 
pertinente puntualizar 10s requisitos para su aplicacibn en cada 
estudio en particular, pues como bien lo seRalara Russell en una 
discusibn sobre este tema (19511, "resulta una falacia suponer un 
acuerdo general con relacibn a la naturaleza bbsica del m&todoW. 
Para investigar el valor adaptativo de una supuesta 
especializaciE~n, debe establecerse una correlacibn entre el rasgo 
especifico bajo estudio (un caracter morfol bgico, fisiol bgico o 
comportamental) y algfin aspecto ecolbgico particular. A tal fin, 
el estudio debe hacerse entre especies filogenbticamente cercanas 
pero ecolbgicamente dispares (Domjan y Galef, 1983); o entre 
diferentes categorias de edad de la misma especie, toda vez que 
ello implique cambios ontogbnicos en la seleccibn del habitat y, 
consecuentemente, cambios en las presiones ecolbgicas (Richards, 
1992; Werner y Gilliam, 1984). 
De acuerdo con lo anterior, el propbsito de esta parte de la 
tesis fue investigar el significado biol6gic0, tanto de la fuerte 
predisposicibn de Chasmagnathus para habituar una respuesta 
comportamental innata a un estimulo de peligro, como de la 
modulaci6n opiacea endbgena disparada por la presentacibn iterativa 
de dicho estimulo, comparando 1 os comportamientos de Chasmagnathus 
g r a n u l a t u s  con 1 os de Pachygrapsus  marmoratus.  
Este experiment0 fue realizado con el fin de caracterizar las 
d iferencias mas conspicuas que distinguen a Chasmagna t h u s  y 
Pachygrapsus  en el proceso de habituaci6n a corto tbrmino. 
Se util izaron Chasmagnathus de un ancho de caparazbn de entre 
2,5 a 2,9 cm. con un peso vivo promedio de 13,34 gr. (n= 60; EE= 
0,291, y Pachygrapsus  de entre 2,7 a 3,2 cm. con un peso medio de 
12,79 gr. (n= 60; EE= 0,471. Cuarenta animales de cada especie 
fueron sometidos en condiciones anAlogas, a una sesibn de 15 
presentaciones de la figura pasante, una cada 180 seg. Aqui como 
en 10s siguientes experimentos, 10s grupos de cada especie fueron 
tratados en tiempo y espacio diferentes, es decir no fueron 
corridos simultAneamente, por lo que no se realizaron comparaciones 
estadisticas interespecificas. 
Resultados y discusibn 
F i g -  1 3 - Habituaciin de 
corto thraino. Corparaciin de la respuesta 
de Chasragnathus y Pachygrapsus nWianos 
durante una sesibn de entrenaaiento de 15 
ensayos. (a) La ordenada indica el 
proredio de 10s valores de respuesta por 
ensayo, las barras representan el proledio 
del valor asintitico y las flechas seiiaian 
el ensayo lfrite de cada grupo. (bl  
Normal izaciin de las curvas de (a). Los 
proaedios de 10s ensayos de cada grupo 
fueron divididos por el p r i m  ensayo y 
luego nultiplicados por 100. 
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Desde el momento en que se llevaron a cab0 10s primeros 
experimentos pilotos de habituacibn de corto tbrmino en 
Pachygrapsus, se pudo observar una di ferencia manif iesta con 
re1 acibn a Chasmagnathus. El desenvo 1 vimiento de ambos grupos se 
muestra en las figuras. 13a y b. El nivel de respuesta de 
Chasmagnathus desciende hasta un valor asintbtico mucho mas bajo 
que el de Pachygrapsus (barras blanca y negra respectivamente en 
la figura 13a) y alcanza dicho valor, en ensayos posteriores a 10s 
que 1 o hace Pachygrapsus ( f 1 echas b 1 anca y negra respect i vamente 1 .  
Cuando 10s val ores se expresan normal izados con respecto a1 primer 
ensayo de cada grupo, la diferencia es a6n mas notable (Fig. 13b). 
Es evidente que la declinacibn del nivel de respuesta es mis 
pronunciada en Chasmagna thus  que en Pachygrapsus, i nd icando un 
mayor grado de habituacibn a corto tbrmino, una diferencia 
interespecifica que fue consistente a lo largo de todas la 
comparaciones. 
La intencibn de este experiment0 fue estudiar las 
caracteristicas de la habituacibn de largo tbrmino en Pachygrapsus 
y comparar 1 as con aque 1 1 as de Chasmagna thus .  
Se emplearon animales de tamafio y peso equivalentes a 10s del 
experiment0 anterior. Resultados obtenidos en experimentos 
prel i m i  nares con Pachygrapsus demostraron que con una sesi6n de 
entrenamiento de 15 ensayos, no se podia encontrar diferencias 
significativas en la retenci6n a 24 hs. entre 10s grupos controles 
y entrenados. Por lo tanto, el grado de retenci6n para ambas 
especies fue estudiado utilizando 15 ensayos de entrenamiento para 
Chasmagnathus y 30 para Pachygrapsus. Dentro de cada especie se 
distribuyeron a1 azar 37 animales en dos grupos, uno experimental 
o entrenado y el otro control o no entrenado. 
Resultados y discusidn 
La figura 14 re6ne 10s resul tados correspondientes a estas 
comparaciones, mostrando el desempefio de 10s grupos controles y 
entrenados tanto para Chasmagnathus, como para Pachygrapsus. Una 
inspecci6n de 1 a f igura sugiere que en Chasmagnathus, 1 a diferencia 
entre 10s grupos fue mayor durante 10s primeros ensayos de la 
sesi6n de test y disminuy6 a lo largo de 10s ensayos. Un analisis 
estadistico de estos datos de acuerdo a 10s parametros de retenci6n 
definidos en Mbtodos Generales, confirma esta conclusi6n. No se 
hallaron diferencias en 10s valores asint6ticos (barras blanca y 
negra) , pero si en el ensayo 1 imite (t= 2,88 P< 0,011, ya que la 
asintota comenzb en el ensayo 4 para el grupo entrenado (flecha 
negral y en el ensayo 8 para el control (flecha blanca). Un Anova 
(2 x 5) real izado sobre 10s datos de 10s 5 bloques de 3 ensayos 
demostrb un efecto principal significativo, F(1,72)= 4,21 P< 0,05 
y un efecto significativo de la interaccibn grupo x ensayo, 
F(4,288)= 6,78 P< 0,001. Cuando se realizb una serie de Anovas 
sucesivos reduciendo el n6mero de bloques de 3 ensayos desde el 
bloque 5 a1 bloque 1, se hizo evidente un aumento en la 
significancia del efecto principal y una disminucibn en la 
interaccibn. 
Chasmagnathus 
0 GRUPO 0 
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F i - 1 4  - Habituacibn de largo tenino de Cbssagnathus y Achygrapsus wdianos. Cagaracibn de la 
respuesta de grupos contmles (01 y grupos entrenados (€1 durante la sesi6n de test, 24 hs. lwgo del 
entrenariento. la ordenada indica el promedio de 10s valores de respuesta calculado a partir del valor wdio cada 
3 ensayos de cada sujeto. Las barras representan el p r d i o  del valor asintbtico y las flecbas seiialan el ensayo 
1 fmite de cada grupo. La absisa superior indica 10s ensayos y la inferior 10s bloques de 3 ensayos. 
El desenvolvimiento de Pachygrapsus en el test result6 
notablemente distinto a1 descripto para Chasmagnathus. Una 
inspecci6n de la figura indica que la respuesta de 10s grupos 
entrenado y control, es similar en la porci6n inicial de la sesibn, 
surgiendo luego una diferencia que aumenta con 10s ensayos. El 
analisis estadistico de 10s parametros de retenci6n confirm6 tal 
impresi6n. Se encontr6 una diferencia significativa entre 10s 
valores asint6ticos (barras blanca y negra, t= 1,82 P< 0,051, 
comenzanao la asintota en el ensayo 2 para 10s controles (flecha 
blanca) y en el ensayo 3 para 10s entrenados ( f lecha negra) , aunque 
la diferencia entre ensayos 1 imite no alcanz6 a ser signi ficativa. 
Se real iz6 una serie de Anovas sucesivos sobre bloques de 3 ensayos 
con el metodo usado antes para Chasmagnathus, aunque en un orden 
inverso, es decir, desde el bloque 1 a1 5. Este analisis demostrb 
un efecto principal signif icativo s61 o cuando se efectub sobre 
datos de 10s tres 6ltimos bloques, F(l,78)= 4,03 P< 0,05, donde la 
interacci6n no revel6 diferencias, F= 0,45. 
Por lo tanto, cuando Chasmagnathus son entrenados con 15 
ensayos, sus niveles de respuesta en el test (luego de 24 hs. 
arriban a un valor asint6tico similar a1 de 10s controles pero 
alcanzando la asintota antes que kstos, mostrando asi un 
desplazamiento del ensayo 1 imite hacia adelante, de mod0 que la 
mayor diferencia entre 10s grupos ocurre en la primera porcibn de 
la curva. Por otro lado, cuando Pachygrapsus son entrenados con 30 
ensayos, 10s niveles de respuesta de 10s grupos entrenado y control 
en la parte inicial de la sesi6n de test son similares, 
diferenciandose luego hasta alcanzar, el entrenado, un valor 
asint6tico significativamente inferior a1 control. 
C A P I T U L O  VI 
Relacidn d e  1 a e d a d  
c a p a c i d a d  d e  habituaci&n 
con 
En el capitulo anterior se efectub un estudio interespecifico 
de la capacidad de habituacibn (una comparacibn horizontal). Una 
segunda forma de abordar esta cuestibn ya fue formulada 
anteriormente, es decir, realizar un estudio intraespecifico de la 
capacidad de habituaci6n utilizando cangrejos de la misma especie 
pero de diferentes edades (una comparacibn vertical). Con este 
propbsito, se estudib el desempeRo de cangrejos grandes y pequeAos 
de arnbas especies. 
Experimento 1 1  
El objetivo de este experiment0 fue investigar las 
caracteristicas de la habituacibn de corto y largo termino en 
animales de distintas edades. 
.Se han establecido escalas de la relacibn entre el tamaRo y 
la edad en varias especies de cangrejos, basadas en estimaciones 
de 10s i n t e r v a l ~ ~  entre las sucesivas exuvias, y el increment~ de 
tamafio de cada exuvia (ej. McKay, 1942; Charmantier-Daures, 1987). 
Hiatt ( 19481 estudi6 especial mente a Pachygrapsus crassipes y 
concluyb que, a pesar de 10s distintos m6todos empleados para 
investigar las relaciones de edad en Brachyura, se obtenian 
estimaciones equivalentes. Por esto, a excepci6n del largo periodo 
de vida (8 a 10 aRos1 informado para Cancer magister (Mckay, 19421, 
una expectativa de vida similar de 3 a 4 afios, ha sido estimada por 
diversos autores para varias especies. 
En 6ste y el siguiente experimento, se utilizaron animales 
cuyo ancho de caparaz6n se hallaba por debajo y por encima del de 
aquel 10s empleados en 10s experimentos 9 y 10, defini&ndoselos 
entonces como chicos y grandes respectivamente, en relacibn a 10s 
medianos de aquel 1 os experimentos. Los Chasmagna thus chicos estaban 
comprendidos entre 2,1 y 2,5 cm. de ancho de caparaz6n y pesaban 
en promedio 7,39 gr. (n= 60; EE= 0,151; 10s grandes en cambio, se 
hallaban entre 2,9 y 3,4 cm. y su peso medio era de 17,39 gr. (n= 
60; EE= 0,261. En el caso de Pachygrapsus, 10s individuos chicos 
se ubicaban entre 2,3 y 2.7 cm. de ancho, con un peso de 8,04 gr. 
(n= 60; EE= 0,141 y 10s grandes entre 3,2 y 3,7 cm. con un peso 
promedio de 21,28 gr. (n= 60; EE= 0,471. Tomando en cuenta las 
anteriores consideraciones acerca de la homogeneidad en 10s 
periodos de vida, la escala de edad calculada por Hiatt ( 19481 para 
10s individuos machos de la especie Pachygrapsus crassipes, y el 
ancho mayor de caparaz6n informado para 10s machos de las especies 
Pachygrapsus marmora tus ( 4,2 a 4,4 cm. , Pachygrapsus crassipes 
(4,2 a 4,6 cm. 1 y Chasmagnathus granulatus (3,6 a 3,8 cm. 1, la edad 
correspondiente a 10s tamafios utilizados fue estimada por 
aproximacibn. De acuerdo con ello, 10s cangrejos chicos se 
ha1 larian en la 6ltima parte de su primer aiio o en la primera parte 
de su segundo aHo de vida; 10s cangrejos medianos (utilizados en 
10s experimentos 9 y 10) corresponderian a individuos en su segundo 
aiio; y 10s cangrejos con un ancho de caparazbn mayor a 3,O cm. 
serian individuos de tres o tal vez cuatro aRos de edad. 
El experimento constb de una sesibn de entrenamiento y una de 
test, 24 hs. despugs. En Chasmagnathus ambas sesiones fueron de 15 
ensayos. Para Pachygrapsus en carnbio, el entrenamiento fue como 
antes, de 30 ensayos, per0 ahora incluso el test se real izb con 30 
presentaciones del estimulo. La razbn para este carnbio en el test 
fue que, como se observa en el experimento anterior, la diferencia 
entre controles y experimentales emerge en Pachygrapsus a 1 o largo 
de 10s ensayos, de mod0 que la retencibn podria ser mejor evaluada 
tomando en consideracibn el desempeAo de 10s animales durante 15 
ensayos adicionales. En cada especie y para cada categoria de edad 
se conformaron grupos experimentales y controles de 40 animales 
cada uno. 
Resultados y discusi6n 
La actuaci6n de 10s cangrejos chicos y grandes (Fig. 15) 
durante el entrenamiento, present4 un perfil similar a1 de 10s 
animal es medianos del experimento 9 (Fig. 13). Cuando se compararon 
las sesiones de entrenamiento entre 10s animales chicos y grandes 
de cada especie (Fig. 15a contra Fig.15b; rect6ngulos blancos, 
Chasmagnathus; rectAngulos negros, Pachygrapsus), la similitud de 
10s perfiles fue manifiesta mas all& de la notable diferencia en 
el nivel de respuesta. Esta conclusi6n fue apoyada por el analisis 
estadistico. En efecto, mientras que un test de t revel6 
diferencias significativas entre 10s valores asint6ticos de 10s 
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ENSAYO 
F i g -  15- Habituacibn de 
corto tbrrino. Corparacibn de la respuesta 
de Chasnagna thus (cuadrados bl ancos) y 
Pachygrapsus (cuadrados negrosl chicos y 
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animales chicos y grandes (t= 2,53 P< 0,01 para Chasmagnathus; y 
t= 4,56 P< 0,001 para Pachygrapsus ) ,  no mostr6 sin embargo 
diferencias significativas entre las pendientes de caida de las 
curvas calculadas hasta el ensayo limite. 
La figura 16 (grifico superior izquierdo) represents 10s 
resultados obtenidos con 10s Chasmagnathus chicos en la sesibn de 
test. Una inspecci6n del grifico revela las mismas caracteristicas 
de retencibn halladas en 10s cangrejos medianos. Los valores 
asintbticos fueron similares en ambos grupos pero nuevamente 10s 
animales entrenados alcanzaron la asintota antes que 10s controles 
(en 10s ensayos 4 y 9 respectivamente, t= 2,99 P< 0,025). Un Anova 
2 x 5 real izado sobre 10s datos de 10s 5 bloques de 3 ensayos, 
revel6 un efecto principal significativo, F(l,78)= 11.7 P< 0,005; 
y un efecto significativo de la interaccibn tratamiento x ensayo, 
F(4,312)= 7,78 P< 0,001. Cuando se efectub una serie de Anovas 
sucesivos desde el bloque 5 hasta el bloque 1, el valor de 
significancia del efecto principal aumentaba a la vez que el valor 
de interaccibn disminuia. Asi, 10s cangre jos Chasmagnathus chicos, 
a1 igual que 10s medianos, son capaces de adquirir con un 
entrenamiento de 15 ensayos, una respuesta habituada que manifiesta 
una robusta retenci6n luego de 24 hs. 
El graf ico de retencibn de 1 os Chasmagnathus grandes ( inferior 
izquierdo) muestra ser diferente que el de 10s chicos y medianos. 
Aunque el esperado desplazamiento hacia adelante del ensayo limite 
estuvo presente (desde el ensayo 9 a1 81, la diferencia no alcanzb 
el nivel de significancia. Ademis, la serie de Anovas sucesivos 
desde el bloque 5 a1 I no revel6 diferencias significativas en el 
efecto principal ni en el factor de interaccibn en ninguno de 10s 
estadios del anal isis. Por lo tanto, 10s Chasmagnathus grandes 
muestran una retenci6n mediocre o una falta total de retencibn. 
La figura 16 (grhfico superior derecho) muestra tambien el 
desempefio de 1 os Pachygrapsus chicos durante el test de 30 ensayos. 
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Un analisis estadistico de estos datos de acuerdo con 10s 
parametros de retencibn, mostr6 un panorama similar a1 encontrado 
en 10s Pachygrapsus medianos. El valor asint6tico de 10s animales 
entrenados fue mas bajo que el de 10s controles (t= 2,O P< 0,025) 
y el desplazamiento hacia atras del ensayo 1 imite se produjo (desde 
el 9 a1 12) pero, aunque estuvo cerca, la diferencia no 1 leg6 a ser 
significativa. La serie de Anovas sucesivos desde el primer bloque 
de 3 ensayos hasta el d&cimo, revel6 un efecto principal 
significativo s610 cuando fue efectuado a partir de 10s 6ltimos 
cinco bloques, F(1,78)= 4,07 P< 0.05. De manera que 10s 
Pachygrapsus chicos, a1 igual que 10s medianos, son capaces de 
adquirir una respuesta habituada, aunque menos robusta que la que 
manif iestan 10s Chasmagnathus de esas categorias. 
La actuaci6n de 10s Pachygrapsus grandes entrenados y 
controles durante el test result6 ser casi identica (Fig. 16, 
grafico inferior derecho). No se encontraron diferencias 
significativas ni entre 10s valores asint6ticos ni entre 10s 
ensayos limites, no obstante producirse el tipico desplazamiento 
hacia atrhs del grupo entrenado (desde el 10 a1 12). Ademas, la 
serie de Anovas sucesivos desde el bloque 1 a1 10 no revel6 
diferencias significativas en el efecto principal ni tampoco en el 
factor de interacci6n en ning6n estadio del analisis. 
Estos resultados en su conjunto sugieren que el desempefio de 
10s cangrejos chicos es similar en todos 10s aspectos a1 de 10s 
med ianos, tanto para Chasmagna thus como para Pachygrapsus, 
confirmando que 10s de la primer especie poseen una mayor capacidad 
de habituaci6n que 10s de la segunda y que 10s perfiles de 
retencibn en el test son notablemente distintos entre ambas 
especies* La habituacibn luego de 24 hs. es sumamente pobre o 
inexistente en 10s individuos grandes tanto de Chasmagnathus como 
de Pachygrapsus, Esto es asf a pesar de que la tasa de habituacibn 
de corto tbrmino es similar en 10s cangrejos de 10s diferentes 
tamaiios, un resul tad0 que estA de acuerdo con varios informes sobre 
estudios de habituacibn en donde se indica que la respuesta del 
test no puede ser predicha sobre la base del anal isis del desempefio 
durante el entrenamiento (Peeke, 1984; Rescorla, 1988; experimentos 
6 y 7 de esta tesis). 
Cuando en 10s metodos se definib la escala de edad en relacibn 
a1 tamafio, cada categorfa de edad fue tentativamente adscrita a 
una categoria de tamaiio, por lo que puede concluirse que la 
capacidad de retencibn de la habituacibn a largo termino mostrada 
por 10s cangrejos jbvenes de ambas especies estA disminuida o 
ausente en 10s individuos mAs viejos. 
C A P I T U L O  V I I  
Como ya fuera expresado, Chasmagnathus presenta, ademas de la 
notable capacidad para habituarse a un estimulo visual de peligro, 
una modulacibn opiacea de la respuesta de escape que acelera la 
habituacibn de corto tkrmino. En el presente capitulo se pretende 
indagar sobre las posibles diferencias interespecificas 
relacionadas con dicha capacidad moduladora. 
Una mirada sobre las curvas de entrenamiento de Pachygrapsus 
(Figs. 13 y 15) recuerda la de Chasmagnathus luego del 
pretratamiento con nal oxono (Romano y col . , 1990). La semejanza 
aparece evidente en la figura 17a donde se ilustra el resultado 
correspondiente a tres grupos de animales: Pachygrapsus,  
Chasmagnathus y Chasmagna thus  previamente tratados con 3,2 pg/g de 
naloxono. El hecho es a6n mas manifiesto en la figura 17b en donde 
10s valores se expresan normalizados con respecto a1 primer ensayo 
para cada grupo. 
La similitud entre la curva de Pachygrapsus y la de 
Chasmagnathus pre-tratado con naloxono, sugiere que la primera de 
estas especies careceria del mecanismo opiAceo endbgeno atribuido 
a la 61 tima. Esta suposicibn es consistente con el hecho de que 10s 
800 - 
a CHASMAGNATHUS 
4 I PACHYGRAPSUS 
A CHASMAGNATHUS + NALOXONO I 
ENSAYO 
F i g -  17- Habituacibn de 
corto tbrrino. (a) Corparacibn de la 
respuesta correspondiente a 3 grupos de 
cangrejos sedianos durante una sesibn de 
15 ensayos. La ordenada indica el proaedio 
de 10s valores individuales por ensayo. 
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luego rultiplicado por 100. 
opiAceos endbgenos acentGan la habituacibn, pues a primera vista 
pareceria incongruente que una especie con poca capacidad de 
habituacibn contase con un recurso para acelerarla. Con el fin de 
evaluar dicha hipbtesis se realizaron 10s siguientes experimentos. 
Experimento 1 2  
Se formaron cuatro grupos de 40 cangrejos Pachygrapsus 
medianos cada uno, tratados con dosis de 0,O (control); 1,6; 3,2 
y 6,6 ~ g / g  de naloxono, administradas 15 min. antes de una sesibn 
de entrenamiento de 15 ensayos, con intervalos entre ensayos de 180 
seg. La eleccibn de dichas dosis se bas6 en trabajos anteriores 
donde se investig6 la relaci6n de la respuesta con la dosis en __,,,: 
Y 4 
Chasmagnathus (Romano y col . , 1990; Valeggia y col . ; 1989 1 .  
Un Anova de medidas repetidas ( 4  x 151 efectuado sobre 10s 
datos de 10s cuatro grupos no revel6 efectos significativos ni del 
factor principal entre grupos ni del factor de interaccibn grupo 
x ensayo. 
Asi, a diferencia de Chasmagnathus, no se encontrb en 
Pachygrapsus ninguna a1 teraci6n en la curva de habi tuaci6n por 
efecto del pretratamiento con naloxono. 
Experimento 1 3  
Siguiendo la misma linea experimental, se estudib el efecto 
de diferentes dosis de morfina sobre la reactividad de Pachygrapsus 
a la presentacibn de la pantalla pasante. 
El disefio experimental fue el mismo utilizado previamente con 
Chasmagnathus (Maldonado y col . , 1989 1 ,  esto es, se conformaron 
cinco grupos de cangrejos inyectados con solucibn salina (control), 
o con 25, 50, 75 b 100 ~ g / g  de morfina, 30 min. antes de un ensayo 
de test. 
Resultados y discusidin 
No se encontrb ninguna diferencia significativa en el nivel 
de respuesta entre ninguno de 10s grupos de morfina y el grupo 
control. Este resultado contrasta fuertemente con 10s obtenidos en 
Chasmagnathus donde se ha116 una clara inhibicibn con dosis de 25 
~ g / g  y una inhibicibn de aproximadamente el 50% con 60 pg/g 
(Maldonado y col., 1989). 
Cuando se efectu6 otro experiment0 de la mismas 
caracteristicas pero empleando dosis mayores, se obtuvo un efecto 
inhibitorio significativo s610 a partir de dosis de 175 ~ g / g .  Los 
resultados estdn ilustrados en la figura 18 donde se reproducen, 
ademAs, 1 os obtenidos por Maldonado y col aboradores ( 1989 con 
Chasmagna thus .  
F i g - 1 8 - Efecto del pretratamiento con wrfina sobre el nivel de respuesta durante un ensayo de 
test. 10s datos correspondientes a CbasragnaMus fueron t d o s  de hldonado y col. (1989). La respuesta media de 
cada dosis fue calculada c m  porcentaje del vaior promedio del respective control inyectado con solucion salina. 
Si la accibn de las altas dosis de morfina que probaron 
afectar la respuesta de escape fuese ejercida a travbs de 
receptores opiAceos, entonces se esperaria que el naloxono 
revirtiese dicha accibn f Lesl ie, 1987 1 .  Para investigarl o se 
realizb esta serie de experimentos con Pachygrapsus. 
Se utilizb el mismo disefio del experiment0 anterior. En la 
serie 1 se comparb el efecto de 175 ~ g / g  de morfina con el de esa 
misma dosis preparada en una solucibn con 1,6; 3,2 6 6,4 ~ g / g  de 
naloxono. En la rerim 2 el efecto de 150 ~ g / g  de morfina se comparb 
con el de dicha dosis en soluci6n con 0,5; 1,O; 1,6 6 3,2 ~ g / g  de 
naloxono. En la serie 3 se comparb el efecto de 150 ~ g / g  de morf ina 
administrada 15 min. despues de una inyeccibn de 1,6 6 3,2 ~ g / g  de 
naloxono. En todos 10s casos la inyeccibn de morfina fue 
suministrada 30 min. antes del ensayo de test. 
Resultados y discusidn 
Los resultados de Pachygrapsus correspondientes a este 
experiment0 se representan con 10s obtenidos previamente con 
Chasmagnathus (Maldonado y col., 1989) en la figura 19. 
Como puede observarse, en tanto que en Chasmagnathus la 
inhibici6n provocada por una dosis de 70 ~ g / g  de morfina fue 
compietamente bloqueada por 3,2 ~ g / g  de naloxono, en Pachygrapsus, 
no se ha1 16 ningh indicio de reversi6n a pesar del amp1 io rango 
de dosis de naloxono empleado, ya sea conjuntamente con la morfina 
(Fig. 19, Pachygrapsus 1_, 2) o precediendola (Pachygrausus 3). 
Como consecuencia de 10s experimentos presentados en este 
capi tulo, se concluye que Pachygrapsus, a diferencia de 
Chasmagna thus, parece no poseer un mecani smo opiiceo endbgeno que, 
por interferir con la decodificaci6n de la seiial de peligro, 
contribuya a acelerar la habituacibn de corto tbrmino. En otras 
pal abras, 1 a disminuci6n de 1 a respuesta en Pachygrapsus ref 1 e jaria 
exclusivamente el resultado de una habituaci6n a corto tbrmino en 
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F i g - 1 S - Reversibilidad del efecto de la morfina por el pretratariento con naloxono. Chasmgnatbus: 
la barra negra representa el nivel de respuesta durante un ensayo de test 1-0 de la administracidn de 70 #/g 
de rorf ina; la barra blanca, luego de 70 glg de rorfina a s  3,2 'glg de naloxono. hchygrapsus 1: la barra negra 
indica 175 #Ig de morfina; las barras blancas seiialan: (la) 175 #/g de morfina m6s 1,6 pglg de naloxono, (lbl 
d s  3,2 #lg, (lcl mas 6,4 glg. Pachygrapsus 2: barra negra, 150 #/g de rorfina; barras blancas: (2al 150 #lg 
de morfina llas 0,5 #lg de naloxono, (2bl lias 1,O gig, (2c) a s  1,6 gig, (2dl mas 3,2 ~glg. Pachygrapsus 3: barra 
negra, 150 gig de morfina; barras blancas: (3al 150 #/g de mrfina 15 nin. despds de una inyecciin de 1,6 pglg 
de naloxono, (3b) despds de 3,2 alg de naloxono. 
la via estimulo-respuesta, sin la asistencia adicional de ning6n 
mecanismo modulador que reduzca la percepcibn del significado de 
pel igro a 1 o largo de 10s ensayos. 
No obstante, el lo no imp1 ica que 10s opiaceos no podrian estar 
sirviendo a otras funciones en Pachygrapsus ,  tales como la 
inhibici6n de la respuesta ante estimulos nociceptivos actuales 
(Lozada y col., 19881, la regulaci6n de la migraci6n de pigmentos 
en 10s cromat6foros (Martinez y col . , 1986 1 o ias relacionadas con 
la liberaci6n de la neurohormona hipergluc&mica desde la glandula 
del sen0 (Jaros, 1990). 
C A P I T U L O  VI I I 
La diferencia de respuesta mis importante durante el test, 
entre 10s grupos entrenados y controles en Chasmagnathus, se 
verifica muy a1 comienzo de la sesibn (Fig. Sa, 14 y 16). En 
Pachygrapsus, por el contrario, la primera parte de la curva del 
test de 10s cangre jos entrenados se superpone completamente con la 
de 10s animales controles (Fig. 14 y 16). Los primeros ensayos del 
test parecerfan actuar en 10s Pachygrapsus entrenados como un 
recordatorio cuyos efectos se manifiestan posteriormente a lo largo 
de la sesihn, como un ejemplo mis de reinstalacibn (en el sentido 
de Campbell y Jaynes, 1966 1 . En Chasmagna thus, 1 a respuesta del 
primer ensayo del test aparece ya atenuada, como si 10s 30 min. 
previos de adaptacibn en el actbmetro hubiesen producido per se una 
inhibicibn. En otras palabras, podria pensarse que el proceso de 
recuperacibn de la memoria en el test depende, en Pachygrapsus 
principalmente de 1 a presentacibn i terativa del estimulo 
habituante, mientras que en Chasmagnathus de la reexposicibn a 10s 
estimulos contextuales que estuvieron presentes durante el 
entrenamiento. De ser asi, las diferencias en la retencibn 
manifestadas en estas dos especies podrian atribuirse a una 
diferencia en el peso de las claves contextuales sobre la 
habituacibn de largo terrnino. 
Podria arguirse, sin embargo, que el simple anilisis de las 
curvas de retenci6n no es suficiente evidencia para atribuirle a1 
context0 un papel critic0 en la habituacibn de largo terrnino de 
Chasmagnathus, habida cuenta de que en varios experimentos con 
otros animales no ha sido posible hallar tal influencia (ej. Marlin 
y Miller, 1981; Davis y File, 1984). Por tal razbn, se efectuaron 
dos experimentos con el propbsito de estimar el peso de las claves 
contextuales sobre la actuacibn de Chasmagnathus en el test. 
El experiment0 incluyb cuatro grupos de 30 Chasmagnathus cada 
uno: ACTOMETRO-0, ACTOMETRO-E, CILINDRO-0 y CILINDRO-E. Los dos 
grupos controles fueron mantenidos en 10s recipientes 
correspondientes durante todo el periodo de entrenamiento pero sin 
ser entrenados, mientras que 10s dos grupos entrenados recibieron 
el tipico entrenamiento de 15 ensayos. Sin embargo, mientras 10s 
grupos ACTOMETRO-0 y ACTOMETRO-E fueron alojados en el recipiente 
movible de cada actbmetro, 10s grupos CILINDRO-0 y CILINDRO-E 
fueron alojados durante el periodo de entrenamiento, en recipientes 
esthticos. La base de ambos tipos de contenedores, es decir el piso 
sobre el cual 10s animales podian correr, se encontraba a igual 
distancia del plano de desplazamiento de la figura. No obstante, 
diferencias contextuales conspicuas diotinguian ambos recipientes, 
puesto que mientras el movible consistia en una palangana plhstica 
opaca de paredes con pendiente cbncava y un piso central s610 
cubierto por la capa de agua, el estatico era un ci 1 indro plastico 
transparente cuyo piso se ha1 laba cubierto con una delgada capa de 
arena por debajo del agua. A las 24 hs. del entrenamiento todos 10s 
grupos recibieron una sesibn de test de 6 ensayos. 
Resultados y discusidn 
La actuaci6n de 10s grupos ACTOMETRO-0 y ACTOMETRO-E durante 
el test se ilustra en la figura 20a; la de 10s grupos CILINDRO-0 
y CILINDRO-E en la figura 20b. La inspeccibn de estas curvas 
sugiere que mientras 10s animales del grupo ACTOMETRO-E muestran 
el nivel habitual de retencibn, 10s del grupo CILINDRO-E 
manifiestan una falta completa de la misma. Un analisis estadistico 
de 10s resultados confirm6 esta impresi6n. En efecto, un Anova de 
medidas repetidas (2 x 6 )  realizado sobre 10s datos de 10s grupos 
ACTOMETRO-0 y ACTOMETRO-E (Fig. 20a), arroj6 un efecto principal 
significativo, F(1,58)= 4,33 P< 0,05 y ausencia de interacci6n 
grupo x ensayo F(5,290)= 0,32. Por otra parte, un analisis similar 
de 10s datos de 10s grupos CILINDRO-0 y CILINDRO-E (Fig. 20b), no 
revel6 efecto significativo del factor principal o de la 
interaccibn. 
En consecuencia, s610 10s cangrejos entrenados y testeados en 
el mismo contexto mostraron una retenci6n de la habituacibn de 
largo thrmino. Tal resultado puede interpretarse en apoyo de la 
idea de que la habituacibn de largo termino en Chasmagnathus es 
especifica del contexto, mas all& de si Bste funciona como un 
estimulo condicionado (Wagner. 1976, 1978, 19791, como un 
componente adicional del estimulo incondicionado (Korn y Moyer, 
1966) o como un factor que aumenta la recuperacibn de la 
informacibn durante el test (Boulton y Swartzentruber, 1 9 8 6 ) .  
ACTOMETRO- 0 
Fig. 20- bmoria del 
context0 en Chasmagnathus medianos. La 
habituacibn de largo tknino es evaluada 
corparando la respuesta de grupos 
controles 101 y entrenados ( E l  durante una 
sesibn de test de 6 ensayos, 24 hs. 
despuks de una sesibn de entrenamiento de 
15 ensayos. (a) Respuesta. de 10s grupos 
alojados en 10s contenedores usuales 
durante la sesibn de entrenamiento. (bl 
Respuesta de 10s grupos alojados en 
cilindros estaticos con piso de arena 
durante la sesibn de entrenariento. 
C ILINDRO- 0 
C ILINDRO-E 
Si el context0 es realmente un factor determinante en la 
habituacibn de largo tbrmino de Chasmagnathus, un cambio en el 
ambiente del test significaria una novedad que de acuerdo a Marlin 
y Mil ler (1981) podria producir una sensibil izacibn, aumentando el 
nivel de respuesta. Si esta prediccibn fuese correcta, cangrejos 
no entrenados y sin experiencia previa con las claves contextuales 
(grupo CILINDRO-0) deberia mostrar una mayor reactividad que 
aquellos no entrenados per0 que ya hubiesen experimentado las 
claves del test (grupo ACTOMETRO-0). Los resultados del experimento 
15 estan en contra de esta predicci6n debido a que no muestran 
diferencias evidentes entre las curvas de 10s grupos controles. Sin 
embargo, parecib pertinente ahondar esta cuestibn aumentando el 
contraste entre las claves contextuales y acortando el period0 
previo de adaptaci6n a1 comienzo del test para evitar una 
habituacibn a1 recipiente movible del act6metro. 
Para este experimento se conformaron dos grupos de 
Chasnagnathus de 25 animales cada uno: el grupo ACTOMETRO y el 
grupo CILINDRO. Ninguno de 10s grupos recibib entrenamiento durante 
la primera sesibn, per0 mientras que 10s animales del grupo 
ACTOMETRO fueron alojados en 10s recipientes movibles de 10s mismos 
actbmetros, 10s animales del grupo CILINDRO estuvieron alojados en 
10s cilindros transparentes del experimento anterior, 10s cuales 
se ubicaron ahora dentro de cajas con iluminaci6n tenue. Todos 10s 
cangrejos fueron, luego de 24 hs., sometidos a una sesi6n de test 
de 6 ensayos en 10s recipientes movibles usuales, pero con 5 en 
lugar de 30 min. de tiempo de adaptaci6n en 10s mismos. 
Resultados y discusidn 
El nivel de respuesta del test del grupo CILINDRO fue 
claramente mBs alto que el del grupo ACTOMETRO (Fig. 21). Un Anova 
(2 x 6) realizado sobre estos datos revel6 un efecto principal 
significative, F(1,48)= 6,6 P< 0,025 y falta de interacci6n grupo 
x ensayo, F(5,240)= 1,06. Este resultado indica que la memoria del 
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una sesiin de test de 6 ensayos en el actktro, 24 hs. despu8s de haber estado a10 jados por 2 hs, en 10s 
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contexto puede ser adquirida independientemente de la habituacibn 
a la presentacien iterativa del estimulo, y que dicha memoria 
reduce la reactividad si el test es realizado en el mismo contexto. 
Otros resultados de nuestro laboratorio conducen a la misma 
conclusibn (Pedreira, comunicacibn personal), sugiriendo ademas que 
el efecto amnesic0 de la cicloheximida, un inhibidor de la sintesis 
proteica, sobre la habituacibn de largo tbrmino de Chasmagnathus, 
seria debido principalmente a la accibn de esta droga sobre la 
memoria del contexto. 
Los resultados de 10s experimentos 15 y 16 proporcionan 
evidencias convergentes en favor de la hipbtesis sugerida 
anteriormente por el anal isis de las figuras 8a, 14 y 16 acerca de 
que 10s estimulos contextuales son un factor determinante para la 
habituacibn de largo termino en Chasmagnathus. En otras palabras, 
que la habituacibn de largo termino en este animal es contexto 
especifica. 
En virtud de 10s resultados anteriores, indicativos de la 
importancia del contexto en la habi tuacibn de Chasmagnathus, y 
teniendo en cuenta el escaso conocimiento que se posee acerca de 
las caracteristicas poblacionales de la especie, resulta 
interesante preguntarse si existen diferencias regionales en el 
nivel de respuesta de estos cangrejos que pudiesen estar 
determinadas por diferencias ambientales poco aparentes. Por lo 
tanto, la intenci6n del presente experiment0 ha sido estudiar el 
nivel de respuesta a1 estimulo visual de peligro de Chasmagnathus 
que habitan en zonas diferentes. 
Los Chasmagna thus  machos medianos fueron recol ectados, durante 
un mismo dia, en sitios distantes entre si (aproximadamente 30 km. 
del sistema de rias del extremo sur de la bahia de Samborombbn. 
Dichas capturas se realizaron en: Faro San Antonio (lugar de 
recolecci6n com6n del laboratorio), Canal 1, .Gral . Lava1 le y arroyo 
Tijeras. Para evaluar el nivel de reactividad se formaron grupos 
de 40 animales de cada procedencia a 1 os que se les real izb un test 
de 6 ensayos. 
Resultados y discusidn 
Como puede observarse en la figura 22, parece no existir 
diferencia en 10s niveles de reactividad de 10s cangrejos 
procedentes de 10s sitios estudiados. Un Anova de medidas repetidas 
(4 x 6 )  confirm6 tal impresibn. 
Este resultado indica que, a1 menos en lo que a la respuesta 
de escape se refiere, la poblaci6n de Chasmagnathus de la bahia de 
Samborombbn seria homogenea. 
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C A P  I  TULO 
D I S C U S I O N  GENERAL 
Causas prdximas: aspectos fisioldgicos 
Una primera conclusi6n que surge de 10s resultados de esta 
tesis (experimentos 1 y 2 )  es que las dosis de morfina que afectan 
la respuesta de escape de Chasmagna thus  a la pantal la pasante 30 
minutos despugs de la inyeccibn, no perjudican ni el nistagmus ni 
10s movimientos de rotaci6n evaluados bajo las mismas condiciones. 
Este hecho sugiere que la inhibicibn de la respuesta a estimulos 
visuales de peligro por parte de la morfina, es provocada por una 
accibn a nivel del sistema nervioso central y no por un efecto 
detrimental de dicha droga sobre la agudeza visual o la capacidad 
locomotora general. En otras palabras, el efecto seria especifico 
de aquellas seRales visuales que comportan un significado de 
pel igro. 
De acuerdo a1 modelo propuesto por Davis y File (ver pAg. 10 
y 33) se considera que una droga actha sobre la via refleja 
(habituacibn intrinseca) si produce un cambio en la pendiente de 
la curva, y que actlia sobre un sistema modulador (habituacibn 
extrinseca) si produce un desplazamiento paralelo de toda la curva. 
Por lo tanto, el hecho de que una dosis de morfina de 75 ~ g / g  cause 
un desplazamiento paralelo (Exp. 3b), permite suponer que 10s 
resultados observados en Chasmagnathus son debidos a un efecto 
modulador. 
La falta de retenci6n de largo tbrmino registrada en 10s 
animales tratados antes del entrenamiento con dosis de 100 ~ g / g  de 
morfina (experimentos 4 y 7 )  apoya la hipbtesis de que el efecto 
depresivo es causado por la accibn de la droga sobre la relacibn 
entre la seRal y su significado. La administraci6n previa de GABA 
bloquea, a1 igual que la morfina, la respuesta de escape a1 
peligro, pero a diferencia de esta, no reduce la habituacibn de 
largo tbrmino (experimentos 6 y 71, concluyendose que el GABA 
deprime la respuesta sin interferir con la percepci6n. 
La adquisicibn por el cangrejo de una habituacibn de largo 
termino, a pesar de la supresibn de la respuesta durante el 
entrenamiento debido a1 pretratamiento con GABA, ofrece un nuevo 
ejempl o del fen6meno conocido como habi tuacibn independiente de 1 a 
respuesta (Peeke, 1984). Este fen6meno ha sido observado en otros 
animales (Applewhite y col., 1969; Curio, 1969; Davis y Wagner, 
1967; Peeke y Veno, 1976) y apoya la idea de que la estimulacibn, 
y no la respuesta, es el factor critico para adquirir la 
habituacibn de largo tbrmino. Sin embargo, es importante advertir 
que el concept0 "habi tuacidn independiente de 1 a respuesta' , no 
implica adquisici6n sin ning~n tip0 de respuesta, sin0 adquisicibn 
sin la respuesta especifica bajo estudio, es decir, en el presente 
trabajo, sin la bien caracterizada respuesta de escape. La 
prescindibi 1 idad de 1 a respuesta en Chasmagna thus, descarta 1 a 
explicaci6n del efecto amnesic0 de la morfina por una acci6n sobre 
el umbra1 de respuesta. 
La falta de amnesia observada con la administracibn de la 
morfina post-entrenamiento (experiment0 81, hace razonable concluir 
que el efecto de dicha droga sobre la habituacibn de largo tkrmino, 
cuando es administrada antes del entrenamiento, no es causado por 
una falla en 10s procesos de almacenamiento o recuperacibn de la 
memoria. 
Los resultados de estos experimentos junto a otros obtenidos 
en nuestro laboratorio (Lozada y col., 1988; Maldonado y col., 
1989; Romano y col., 1990; Romano, 1991; Valeggia y col., 1989) 
proporcionan fuertes evidencias en favor de la hipbtesis de que la 
morf ina induce en Chasmagna thus una interrupcibn transi toria entre 
el estimulo (un ob jet0 pasante) y su significado innato ( la amenaza 
inminente del ataque de un predador). 
De acuerdo a1 punto de vista mAs aceptado, el efecto 
inhibitorio de la morfina, asi como el efecto hiperactivante del 
naloxono, estarian restringidos a 10s comportamientos inducidos por 
estimulos nociceptivos actuales Eej. en ratas, la explosibn de 
actividad que sigue a un choque electrico (Fanselow, 1984a); el 
boxeo defensivo (Fanselow y Sigmundi, 1982); el reflejo de 
levantamiento de la cola (Watkins y col., 1982); la evitaci6n 
activa de un choque electric0 (Galizio y col., 198311. En modo 
consistente con esta idea, Warren e Ison ( 1982) no encontraron 
ningdn tipo de efecto modulador opiaceo sobre reacciones evocadas 
por estimulos no dolorosos. Estos investigadores calibraron sonidos 
y choques electricos para que produjesen, por separado, un mismo 
grado de respuesta de espanto (del ingles startle response) en 
ratas y encontraron que la administracibn exbgena de morfina tan 
s610 redujo la respuesta inducida por 10s choques electricos. El 
modelo recuperative-defensivo-perceptual de Fanselow (ver pBg. 20) 
contempla una interaccibn entre el miedo y el dolor, pero admite 
que tan s610 el dolor y no el miedo, puede ser disminuido por la 
accibn de un mecanismo opibceo endbgeno. 
Sin embargo, Davis (1979) informa que la morfina produce una 
reducci6n de la respuesta de espanto potenciada en ratas, es decir, 
actlfa sobre el aumento del espanto ante el estimulo sonoro, 
producido por la presencia de una luz previamente apareada con un 
choque (Brown y col., 1951). De esta manera, la morfina inhibe una 
respuesta provocada por un estimulo originalmente inocuo, que por 
medio de un condicionamiento pavloviano adquirib una connotacibn 
de peligro. 
En un primer anblisis, este Qltimo resultado aparenta ser 
similar a 10s obtenidos con Chasmagnathus, dado que en ambos casos 
la morfina demuestra modular la respuesta a un estimulo de peligro. 
Por lo tanto, 10s resul tados alcanzados con el cangrejo podrian ser 
interpretados como en el trabajo de Davis, esto es, que la morfina 
atenQa la respuesta de escape del cangrejo a1 estimulo de peligro 
porque reduce su miedo o ansiedad. Sin embargo, hay una serie de 
razones que hacen preferible la explicacibn de una interferencia 
en el proceso de decodificacibn incluida como hipbtesis de esta 
tesis. 
Primero, el t6rmino "miedon es empleado para definir un estado 
emocional que en las ratas es inferido a partir de una serie de 
cambios comportamentales concomitantes con la respuesta 
incondicionada bajo estudio. Asi, el llamado estimulo de miedo 
condicionado ha mostrado provocar una amp 1 ia variedad de 
respuestas, incluyendo cambios en la frecuencia cardiaca (Black y 
Toledo, 1972), supresibn del comportamiento apetitivo (Bouton y 
Bol les, 19801, aumento de 10s comportamientos evi tativos (Rescorla 
y Lolordo, 1965) y congelamiento (Sigmundi y col., 1980). Por el 
contrario, ninguna evidencia de cambios en el comportamiento, 
concomitantes con 10s cambios en la respuesta de escape, fueron 
identificados en Chasmagnathus ante la presentacibn del objeto 
pasante. Coincidentemente, en estudios de condicionamiento 
efectuados con el cangre jo verde C a r c i n u s  maenas ut i 1 izando un 
estimulo aversivo (Abramson y Feinman, 1987; Abramson y col . , 1988; 
Feinman y col., 1990) tampoco se describen cambios comportamentales 
concomitantes con la respuesta incondicionada. En consecuencia, 
hasta el presente parece injustificado suponer que la respuesta de 
escape a estimulos aversivos o peligrosos en Chasmagnathus se - 
encuentre mediada por un estado emocional analogable a1 miedo. 
Segundo, existe una notable diferencia entre la preparacibn 
de Davis y la descripta aqui: en la primera, la 11-12 se convierte 
en una seAal de peligro debido a1 apareamiento con choques 
elbctricos, y es debido a esa experiencia previa que mas tarde la 
luz aumenta la respuesta de espanto a un estimulo sonoro; en la 
6ltima en cambio, el objeto pasante es interpretado como una 
amenaza de daAo innata (Krasne, 1972; Hiatt, 1948). A este 
respecto, 1 a respuesta de escape del cangre jo se aseme ja a1 ref 1 e jo 
normal de espanto ac6stico de la rata, el cual no es afectado por 
el pretratamiento con morfina (Davis, 1979; Warren e Ison, 1982). 
Tercero, 1 as evidencias provenientes de esta tesis indican que 
10s opiAceos alteran la percepcibn de 10s estimulos visuales de 
peligro por provocar un debilitamiento de la conexibn entre la 
seAal y su significado. Tales conclusiones no pueden ser extraidas 
de 10s experimentos de Davis debido a que.en dicho estudio no se 
evalu6 la posibilidad de que el efecto inhibitorio de la morfina 
sobre la respuesta de espanto potenciada de la rata, se deba a una 
alteraci6n sobre el vinculo entre la luz y su significado adquirido 
de peligro. 
Cuarto, el enfoque interpretativo de que la morfina actfia 
interfiriendo el normal procesamiento de decodificaci6n del 
estfmulo, implica un modelo (ver mas adelante pag. 133) bastante 
aproximado a1 esquema circuital sugerido por Nalbach para explicar 
cbmo 10s cangrejos detectan el acercamiento de un objeto e inician 
la reaccibn de escape (Nalbach, 1990). 
Causas 131 t i m a s :  a s p e c t o s  e v o l  u t i v o s  
Las diferencias interespecificas en la capacidad de 
habituacibn de la respuesta de escape a la presentacibn iterativa 
de un estfmulo visual de pel igro pueden resumirse en 10s siguientes 
t6rminos: Chasmagnathus presenta una capacidad mucho mayor que 
Pachygrapsus  para habituarse, mostrando una habituacibn de corto 
termino mBs profunda mediada parcialmente por un mecanismo opiaceo 
endbgeno, y una adquisicibn mas rapida de una mayor habituacibn de 
largo termino, mediada a1 menos parcialmente por la representacibn 
mnbsica de las claves del contexto. Estas diferencias, tienen lugar 
a pesar de la estrecha relacibn filogenetica entre las especies 
estudiadas, ambas pertenecen a la familia Grapsidae, y a pesar de 
tratarse en ambos casos de cangrejos corredores semiterrestres que 
despliegan una similar respuesta de escape. En consecuencia, 
resulta razonable buscar a l g ~ n  tipo de correlacibn entre las 
diferencias en la capacidad de habituacibn y las diferencias en las 
presiones ecol6gicas que pudiesen haber favorecido la selecci6n de 
uno u otro fenotipo (Peeke y Petrinovich, 1984; Petrinovich, 1984; 
Treisman, 1984) . 
Es un hecho evidente que Chasmagnathus y Pachygrapsus  son 
claramente dispares en lo que se refiere a las condiciones 
ecol6gicas impuestas por sus respectivos hAbi tats. Chasmagna t h u s  
es un cangrejo de estuario, vive sobre un sustrato fangoso blando 
y se refugia en cuevas que Bl mismo construye, en tanto 
Pachygrapsus  es marino, vive sobre sustratos de roca s6l ida y busca 
refugio en las grietas y cavidades de las piedras. No obstante, la 
diferencia ecol6gica mAs importante en relaci6n a1 presente estudio 
concierne a1 universo de objetos y sombras m6viles que circundan 
a cada cangrejo y que podrian ser confundidas con un predador. 
Chasmagnathus integra populosas comunidades cuya densidad 
alcanza valores de hasta 120 cangrejos por m 2  (Botto e Irigoyen, 
1979) ocupando cuevas individuales, o a veces compartidas, ubicadas 
muy cerca unas de otras. La especie habita en el mesolitoral 
superior y supralitoral, un Ambito colonizado por una densa 
vegetaci6n representada principalmente por S p a r t i n a  d e n s i  f l o r a  y 
S p a r t i n a  a l  t e r n i  f l o r a .  Estas especies vegetal es presentan largas 
hojas erectas que van desde 0,3 a 2 m. de a1 tura y se las encuentra 
en densidades que algunas veces sobrepasan 10s 8 Kg/m2 (Olivier 
y col., 1969 I; Botto e Irigoyen, 1979). La figura 23a ilustra una 
vista general del terreno y la figura 23b un detalle en el que se 
observa un ejemplo de la relaci6n espacial del cangre jo, su refugio 
y la vegetaci6n. Por otra parte, 10s individuos de la especie 
Pachygrapsus  viven de manera bastante aislada unos de otros, 
ocupando el mesolitoral superior, en terrenos rocosos desprovistos 
de vegetaci6n halbfita, es decir que habitan en un biotopo desnudo 
en comparaci6n a1 de Chasmagnathus.  La figura 23c ilustra ese 
ambiente. 
F i g 2 3 - a) Vista CI 'cangrejal' de la bahia de SambororbQn, donde viven miriadas de Chas~gnathus 
granulatus. bl Detalle del habitat de Uaaagnathus. la flecha indica un cangrejo justo delante de su cueva. cl 
Panoram de 10s prorontorios rocosos en el golfo de &poles, cerca de la Stazione Zwlogica, donde fueron 
cap turados 1 os Pachygrapsus rarrora tus. 
Cualquier organism0 que ante un estimulo determinado es capaz 
de ejecutar respuestas diferenciadas, se enfrenta a1 problema de 
obtener suficiente informaci6n acerca de su ambiente para realizar 
la elecci6n del comportamiento mas conveniente. Algunos estimulos 
portan informaci6n precisa que no requiere interpretacibn sin0 tan 
s610 respuesta, otros en cambio, informan acerca de una 
consecuencia que no siempre se produce, por lo que requieren ser 
evaluados. Es dable preguntarse que comportamiento favoreceria la 
selecci6n natural en respuesta a una secuencia de sefiales repetidas 
que porten uno u otro tipo de informacibn. Se puede suponer que, 
si el significado de la sefial no cambia a lo largo de las 
presentaciones se favoreceria una ausencia de habituacibn, tales 
sefiales son conocidas como indicadores deterrinisticos. Por el 
contrario si el tip0 de seAal puede corresponder con una 
probabil idad variable a un n6mero diferente de causas, las sefiales 
se denominan indicadores probabilfsticos y conducirian a procesos 
de habituacibn (Treisman, 1984). Consecuentemente, en relaci6n a 
10s estimulos que en la naturaleza seAalizan peligros se postula 
que cuanto mayor es la ambiguedad de la sefial mayor es el grado de 
habituacibn a ese estimulo (Fantino y Logan, 1979). Asi, cuando un 
estimulo que de manera innata sefiala un posible dafio, cambia su 
informaci6n probando ser invariablemente inocuo, se espera que 
produzca una profunda habituacibn Ce j .  la habi tuaci6n de pol iquetos 
a la proyecci6n s6bita de sombras, dentro de un context0 lleno de 
plantas marinas flotantes (Clarck, 1960; 1960a ; Nicol, 19501, o 
la habituaci6n de Aplysia a estimulos tactiles, dentro de un 
biotopo de aguas turbul entas (Carew and Kupfeermann, 1974) I. Por 
el contrario, no se espera habituaci6n alguna, cuando la relaci6n 
que vincula el estimulo y el daAo se mantiene univoca Cej. el 
reflejo pupilar inducido por relAmpagos de luz (Lehner, 1941) 1.  Por 
consiguiente, el a1 to grado de habituaci6n de Chasmagnathus a1 
pasaje iterative de un objeto, podria explicarse por la gran 
ambigiiedad que posee esta seiial para dicho animal. En efecto, 
Chasmagnathus vive inmerso en un ambiente repleto de objetos 
pasantes, representados fundamentalmente por las oscilaciones de 
las largas ho jas de Spartina provocadas por el viento, las cuales, 
aunque puedan inducir la respuesta de escape, obviamente no son 
seguidas por daAo alguno. En contraste, la mediocre habituaci6n de 
Pachygrapsus podria explicarse por la alta probabilidad de que un 
objeto pasante sesale realmente un predador, ya que este animal 
ambiguos de esas habita un biotopo escaso en estimulos 
caracteristicas. 
Si dicha interpretacihn es correcta, el valor adaptativo de 
las diferencias en la habituacihn entre ambas especies puede ser 
puesto en 10s siguientes tkrminos. 
Cuando Chasmagna thus se enf renta 
rei teradamente y sin consecuencias con un 
estimulo visual de peligro dentro de un 
context0 reconocible, esto significa, conforme 
a lo que resulta de la historia natural de la 
especie, que ese estimulo no comporta riesgo 
y que puede abol i rse 1 a respuesta de escape, 
lo que le permite ahorrar tiempo y esfuerzos; 
por el contrario, la historia natural de 
Pachygrapsus, para quien casi todo ob jeto 
pasante es un predador, le determina un 
sostenido nivel de reactividad ante un 
estimulo visual iterativo de peligro, lo que 
le permite mantenerse a salvo de 10s enemigos. 
Lozada y col . ( 1990) demostraron que Chasmagnathus habi tuados 
a1 pasaje de una pantalla movida horizontalmente, recuperan su 
respuesta de escape cuando son evaluados con la misma pantal la per0 
movida verticalmente. Por lo tanto, la habituacibn de largo t6rmino 
en Chasmagnathus es estimulo-especifica, es decir, depende de la 
constancia en las variables espaciales de la estimulacibn, un 
resultado coincidente con 10s obtenidos en condiciones naturales 
con otros animales, donde la habituacihn de largo t6rmino no se 
observa cuando 10s estimulos aparecen en sitios o con movimientos 
diferentes a 10s iniciales (Shalter, 1984; Falls, 1969; Hale y 
Almquist, 1960). AdemAs, 10s resultados de esta tesis sugieren la 
existencia de una especif icidad del context0 (experimentos 16 y 
17). Por lo tanto, pese a que la respuesta de escape de 
Chasmagnathus puede ser ef icazmente habi tuada, el cangrejo mantiene 
la capacidad de reaccionar con esa misma respuesta ante cualquier 
novedad, sea en el estimulo habituante como en el entorno. 
La hipbtesis que se viene exponiendo implica suponer que las 
oscilaciones de las hojas de Spartina son efectivamente capaces de 
evocar una respuesta de escape habituable. El resultado de un test 
realizado bajo condiciones de laboratorio permite tal suposicibn. 
En efecto, cuando la pantal la pasante se reemplazb por un conjunto 
de hojas de Spartina (simulando las caracteristicas del fol laje en 
la naturaleza) que se hicieron oscilar por sobre el actbmetro 
durante 9 seg. en una sesibn de 15 ensayos con un intervalo entre 
ensayos de 180 seg., se obtuvo una fuerte reaccibn de escape que 
se atenub como de costumbre ( Fig. 24). 
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F i g , 2 4 - Respuesta de un cangrejo Chasmgnathub durante una sesiin de 15 ensayos con 180 seg. de 
intervalo entre estilulos, donde el estiaulo consisti6 en roviaientos oscilantes de un conjunto de hojas de 
Spartina por sobre el actiretro, en lugar de la tipica pantalla. 
Las diferencias que conciernen a1 mecanismo opiAceo endbgeno 
que asiste la habituacibn de corto termino en Chasmagnathus y no 
lo haria en Pachygrapsus, deben tambien ser entendidas como una 
consecuencia de procesos de seleccihn natural. En efecto, varios 
autores han explicado las diferencias halladas en las respuestas 
antinociceptivas y en la actividad opiAcea endbgena, en terminos 
de adaptaciones geneticas a las condiciones ambientales 
experimentadas por diferentes linajes de una misma especie 
(Moskowitz y col., 1985; Oliverio y col., 1983; Panocaka y col., 
1986 1 ,  por diferentes poblaciones de la misma especie Ccomo las del 
rat6n Peromyscus maniculatus que ocupan Areas geogrbficas de 
ambientes diferentes (Innes y Kavaliers, 1987; Kavaliers e Innes, 
198711, o por 10s diferentes morfos del caracol de tierra Cepea 
nemoralis (Kaval iers, 1988; 1988a; 1989; 1989a; 1992). 
Los estudios acerca de la participaci6n de un mecanismo 
opibceo end6geno en la modulaci6n de la habituaci6n en 
Chasmagnathus estuvieron restringidos a la habituaci6n de corto 
tbrmino. Sin embargo, podria ser que este mecanismo tuviese una 
funci6n moduladora tambikn en la habituacibn de largo termino, 
aunque activado por un estimulo diferente. Es decir, mientras en 
el entrenamiento, 10s opiaceos end6genos serian liberados por la 
presentaci6n iterativa del estfmulo; en el test, podrfan ser 
liberados por la sola exposici6n a las claves contextuales durante 
el periodo de adaptacihn, reduciendo asi el nivel de respuesta 
desde 10s primeros ensayos. A este respecto, es interesante hacer 
notar que la retencibn se manifiesta como un descenso paralelo de 
la curva de respuesta de 10s animales entrenados en relaci6n a 10s 
controles (Fig. 20a y primeros bloques de las Fig. 8a, 14 y 161, 
de una manera semejante a1 descenso provocado por la 
preadministraci6n de 75 ~ g / g  de morfina (Fig. 7). Esta proposici6n 
se enmarca aproximadamente dentro del fen6meno conocido como 
analgesia condicionada (Fanselow y col, 1988; Fanselow y col, 1991; 
ver pAg. 2 0 )  . Sin embargo, pese a que tres de 1 os ha1 1 azgos de esta 
tesis se ajustan a esa hipbtesis, es decir, la memoria del 
contexto, la especificidad del contexto de la habituaci6n de largo 
tbrmino y el bajo nivel de respuesta desde el primer ensayo, no 
existen a6n evidencias de que el naloxono administrado antes del 
test suprima el decrement0 inicial de la respuesta en Chasmagnathus 
habi tuados. 
Se ha argumentado que el valor adaptativo de la SIA de tip0 
opiAcea, consiste en permitirle a1 animal sustraerse ante 
situaciones comportamentalmente incontrolables, de modo de ahorrar 
asi energias (ver pAg. 23). 
Tomando en consideracibn que en Chasmagna t h u s  funciona un 
mecanismo opiAceo endbgeno que contribuye a alcanzar una mAs rApida 
y profunda habituacibn de corto thrmino, la posesibn de ta1 
mecanismo tendria un valor adaptativo que puede ser descripto en 
10s siguientes terminos. 
Cuando Chasmagna t h u s  se enf renta 
rei teradamente y sin consecuencias con un 
estimulo visual de peligro dentro de un 
context0 reconocible, esto significa, conforme 
a lo que resulta de la historia natural de la 
especie, que ese estimulo no comporta riesgo. 
En tales circunstancias, la activacibn de un 
sistema opiAceo endbgeno, interfiriendo el 
significado de pel igro del estimulo, inhibe la 
respuesta de escape, permitiendole ahorrar 
tiempo y esfuerzos. 
Los resul tados obtenidos con ambas especies demuestran que 10s 
animales mAs viejos poseen menor capacidad para adquirir una 
habituacibn de largo termino (Experiment0 11). A pesar de las 
abundantes investigaciones realizadas en vertebrados que indican 
una disminucibn de la capacidad de aprendizaje y memoria por efecto 
de la edad, existen muy pocos estudios de esta indole en 
invertebrados. 
Un trabajo reciente (Chichery y Chichery, 1992) informa que 10s 
individuos vie jos del cefal6podo Sepia officinal is, a diferencia 
de 10s jbvenes, muestran una seria incapacidad en lo referido a la 
memoria de largo termino, acompaiiada por defectos en la 
coordinaci6n visual-motora, falta de comportamiento apetitivo y 
seiiales de degeneraci6n en algunas Areas del sistema nervioso 
central, sintomas que en con junto anticipan la muerte inminente del 
animal. Sin embargo, no necesariamente 10s cambios ocurridos en el 
comportamiento con la edad deben estar relacionados con la 
decadencia senil; en muchos casos, podrian estar determinados por 
cambios en las presiones ecol6gicas. Tal posibilidad parece ser 
especialmente viable en lo que respecta a 10s comportamientos de 
evitaci6n de predadores, ya sea a causa de la seleccibn del tama5o 
del a1 imento por parte del predador (Horse, 1980; Alford, 1989) de 
modo que el s61o tamaiio constituye un refugio para la presa 
(Richards, 1992) o debido a 10s cambios fisiol bgicos y morfolbgicos 
que tienen lugar en 10s animales mayores y que favorecen la 
adopcibn de nuevas estrategias de evitaci6n. Dos ejemplos ilustran 
este tip0 de cambio ontogknico del comportamiento. En el estado 
juvenil de la langosta Homarus americanus, la respuesta de escape 
prevalece sobre la respuesta defensiva, mientras que en 10s 
animales mayores, la ~ltima reemplaza casi totalmente a la primera 
(Lang y col., 1977). En el mantido Stagmatoptera biocellata, se 
conocen dos estrategias de evitacibn del predador, el congelamiento 
y la reaccibn para espantar, pero mientras que la primera es la 
~ n i c a  respuesta defensiva en 10s individuos del primer estadio 
larval, la segunda es la ~ n i c a  en 10s adultos (Balderrama y 
Maldonado, 1973). 
Considerando que 1 os Chasmagnathus y Pachygrapsus grandes 
poseen intactas sus aptitudes para escapar y no manifiestan 
sintomas de incapacidades fisicas, parece indicado buscar alguna 
correlacibn entre la reduccibn ontoggnica en la capacidad de 
habituacibn de largo tkrmino y cambios ontogknicos en las presiones 
ecol6gicas. En otras palabras, preguntarse cuales podrian ser 10s 
cambios ecolbgicos en la vida de 10s cangrejos grandes, que hacen 
que la capacidad de habituacibn de largo termino deje de resultar 
adap tat i va. 
A diferencia de 10s individuos jbvenes, 10s Chasmagnathus mAs 
grandes se encuentran preferencialmente en Areas de escasa 
vegetacibn (Bond-Buckup y col, 1991) de modo que no se hallan 
sumergidos en el tipico universo de hojas de S p a r t i n a  movidas por 
el viento. Por lo tanto, de acuerdo con las ideas expresadas 
anteriormente para interpretar 10s resultados entre las especies, 
podria decirse que el cambio ontog6nico d e  ambiente implica para 
Chasmagnathus un aumento en la probabilidad de que un objeto 
pasante este sefial izando efectivamente la presencia de un verdadero 
predador, y en consecuencia, una disminucibn del valor adaptativo 
de la habituacibn de largo termino. 
Un rasgo que parece caracterizar el comportamiento de 10s 
individuos mayores, tanto de Chasmagna t h u s  como de Pachygrapsus,  
es un marcado decaimiento en su actividad exploratoria. Esta 
observacibn es coincidente con la apuntada por Hiatt (1948) para 
Pachygrapsus c r a s s i p e s  y con resul tados obtenidos en nuestro 
1 aboratorio traba jando con Chasmagna thus  en un disposi t ivo de 
eleccibn de doble cAmara (Dimant y Maldonado, 1992) donde 10s 
cangre jos grandes instalados en uno de 10s compartimientos, 
mostraron latencias de pasaje a la otra cAmara, significativamente 
superiores a la de cangrejos mas jbvenes (jbvenes: X= 181,53 seg. 
EE= 27,73; viejos: X= 340.25 seg. EE= 37,89; P< 0,005; datos del 
autor). Si este cambio ontog&nico, es entendido como una tendencia 
a pasar largos periodos de tiempo dentro de cuevas o grietas, una 
habituacibn de Iarga duracibn a un objeto pasante pareceria ya no 
representar un rasgo de valor adaptativo. 
En resumen, 1 a preferencia por Areas sin vegetacibn en el caso 
de 10s grandes Chasmagnathus y la fuerte tendencia en la reduccibn 
de la exploracibn en el caso de 10s individuos grandes de 
Chasmagnathus y Pachygrapsus, podrian hacer de su capacidad juveni 1 
para adquirir una habituacibn de largo tbrmino ante un objeto 
pasante reiterado, un caracter de escaso valor adaptativo. La 
hipbtesis que relaciona reduccibn de la memoria en 10s animales 
viejos con cambios en las presiones ecolbgicas ligadas a la edad, 
esta de acuerdo con observaciones sobre cambios ontogbnicos en el 
nicho ecolbgico, sin embargo, es necesaria una mayor informacibn 
sobre 10s ambientes y el tiempo que transcurren en cuevas y grietas 
10s animales jbvenes y viejos de cada especie. 
Un m o d e l o  d e  valor heuristico 
La teoria evolutiva ofrece una explicacibn general acerca del 
comportamiento animal, con un doble enfoque; uno evolutivo 
propiamente dicho, que abarca el conjunto de interrogantes que 
giran en torno de una misma pregunta: qu& rasgos del mundo real, 
(qu& constreiiimientos ambientales) hacen del patrbn comportamental 
que observamos el mejor para la sobrevivencia del animal ; y un 
enfoque fisiolbgico, que ocupa las cuestiones acerca de las 
disposiciones anatbmicas y fisiolbgicas que adecuan las aptitudes 
del animal a 10s requisitos de su situacibn evolutiva. Durante el 
desarrollo de la presente tesis se han transitado ambos aspectos, 
obtenikndose resultados que han permitido las interpretaciones 
hasta aqui referidas. A partir de alli, y en base a una serie de 
modelos propuestos por otros autores tendientes a explicar 
diferentes aspectos de 10s procesos de habituacibn y de modulacibn 
nociceptiva, se propone una adaptacibn del esquema general ideado 
por Davis y File (19841, para interpretar el funcionamiento de la 
habituacibn a un estimulo visual de peligro en Chasmagnathus. El 
mismo se i lustra en la figura 25, donde puede verse que el estimulo 
visual de peligro evoca la respuesta de escape a travks de la via 
refleja estimulo-respuesta, a la vez que por una via distinta 
activa el mecanismo opiaceo modulador cuya accibn se manifiesta, 
a medida que el estimulo se reitera, como una inhibicibn pre y/o 
postsiniptica sobre la via refle ja. La disminucibn de la eficiencia 
siniptica en la via refle ja a lo largo de 10s ensayos corresponde 
a la habituacibn intrinseca, en tanto que la inhibici6n producida 
por la activaci6n del sistema modulador corresponde a la 
habituacibn extrinseca. Ambos procesos conducen en igual sentido 
a la reducci6n de la respuesta de escape. Ha sido sugerido que la 
presentacibn apareada de un estimulo con la activacibn de un 
sistema modulador puede conducir a la activacibn condicionada de 
ese sistema (Fanselow y col., 1988; Fanselow y col, 1991; Davis, 
1979).  En la teoria de SOP (pig. 20) se propone que en la 
habituaci6n subyace un proceso de condicionamiento en el que las 
claves del context0 ambiental se asocian de manera de convertirse 
en un estimulo condicionado. Teniendo en cuenta estas dos 6ltimas 
consideraciones, puede verse en el esquema que el sistema modulador 
opiaceo de Chasmagna thus  podria ser act ivado t iempo despues, por 
la sola exposicibn a las claves contextuales que estuvieron 
presentes durante la percepci6n del estimulo aversivo. 
ESTlMULO 
CONDICIONADO 
ESTlMULO 
+ VISUAL DE 
PELIGRO 
RESPUESTA 
DE ESCAPE 
I SISTEMA 
SISTEMA 
REFLEJO 
F i g . 25 - Esqueaa de un posibie rod0 de funcionamiento de la habituacihn a un estfmuio visual de 
peligro en C3asrag~thus. CR: c&lulas reflejantes, HI: dlulas del sisteaa rodulador opibeo. 10s signos i indican 
sinapsis excitatorias, 10s - sinapsis inbibitorias. las lineas interrumpidas sugieren la posibilidad de un n k r o  
indeterminado de neuronas intemdias. 
Debe observarse que la referencia a una via o sistema reflejo 
no implica suponer que las complejas relaciones neurolbgicas que 
se activan desde la estimulacibn, pueden reducirse a un "arc0 
reflejo". Treisman (19841, sugiere que es mejor considerar 
separadamente tres aspectos de ese sistema: a) el sistema 
perceptual, b) 10s efectores que pueden ser activados por &ste y 
c) el mecanismo de decisiones que debe elegir entre las respuestas 
posibles; y propone un modelo tebrico de interaccibn entre esas 
tres partes. Es evidente que a ~ n  la via refleja mAs simple que 
pueda concebirse para expl icar I a respuesta de escape a un estimul o 
visual en Chasmagnathus, involucra un gran procesamiento de la 
informacibn que ingresa, antes de la toma de decisibn de la 
respuesta mAs conveniente. El modelo propuesto por Nalbach (ver 
pBg. 29)  proporciona una idea de la magnitud de tal complejidad. 
El enfoque interpretativo de que la morfina actQa interfiriendo el 
normal procesamiento de decodificacibn del estimulo, implica un 
modelo bastante aproximado a1 esquema circuital sugerido por 
Nalbach para explicar cbmo 10s cangrejos detectan el acercamiento 
de un objeto e inician la reaccibn de escape. En ese modelo la toma 
de decisibn entre las opciones escapar o no escapar, la llevarian 
a cab0 las cklulas reflejantes de la medula interna. De acuerdo a1 
esquema aqui propuesto, la generacibn de potenciales de accibn de 
estas cklulas puede ser modulada en Chasmagnathus, por la accibn 
de un sistema opiaceo endbgeno. 
El posible interes del esquema que aqui se propone radica en 
su poder heuristico. En efecto, kste permite realizar algunas 
predicciones capaces de ser puestas a prueba. Dos de ellas tienen 
relacibn con 10s resultados de la presente tesis. a) En estudios 
electrofisiolbgicos, partiendo de la base de que el parimetro 
critic0 del estimulo para evocar la respuesta es un nivel de 
excitacibn supraumbra1 en. las cklulas reflejantes, deberia 
esperarse que la morfina, pero no el GABA, fuese capaz de disminuir 
la frecuencia de disparo de potenciales de accibn de dichas cklulas 
ante la presentaci6n de estimulos visuales de peligro. b) En 
estudios farmacolbgicos, admitiendo que las claves contextuales 
pueden condicionarse de manera de activar el mecanismo opiiceo 
endbgeno, se esperaria que la administracibn pre-test de naloxono 
redujese a1 menos parcialmente la retencibn. 
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